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Vorwort. 


Wie der erste Teil dieses Buches so hat auch der zweite wesentliche 
Veränderungen in der zweiten Auflage erfahren. 


Besonders gilt dies von dem zunächst vorliegenden, die Bryophyten 
behandelnden Abschnitt. 


Eine ausführlichere Behandlung rechtfertigt sich hier aus zwei Gründen: 
Einmal weil diese Gruppe ein noch wenig in Ängriff genommenes aus- 
gezeichnetes Material für experimentell-morphologische Untersuchungen 
bietet, sodann deshalb, weil hier sich mit besonderer Deutlichkeit die Ge- 
staltungsverhältnisse in Reihen ordnen lassen, deren Anfang und Ende auf- 
zusuchen von großem Reize ist. 


Aufmerksam geworden durch seine Untersuchungen am Monoselenium 
suchte der Verf. besonders zu ermitteln, wieweit absteigende Reihen bei 
den Bryophyten vorkommen. 


Wenn die Behandlung der Frage nach aufsteigenden und absteigenden 
Reihen nicht nur einem Ballspiel gleichen soll, bei dem der eine Spieler 
den Ball, den er unter dem Zuruf „primitiv“ erhalten hat, mit der Ant- 
wort „reduziert“ zurückwirft, so mußte das Material, auf welches sich die 
Folgerungen stützen, dem Leser vorgelegt werden. Dazu waren vielfache 
neue Untersuchungen, deren Resultate in der Darstellung mitgeteilt sind, 
auch notwendig. Sie alle führten den Verf. in gleichmäßig zusammen- 
laufenden Folgerungen zu dem Ergebnis, das an vielen Stellen dieses Ab- 
schnittes angeführt ist: der Anschauung, daß wir bei den Bryophyten 
— namentlich bei deren diploider Generation — es mit absteigenden 
Reihen zu tun haben, daß wir, mit anderen Worten, bei ihnen nicht — wie 
man bisher annahm — den ersten sondern nur den letzten Akt des 
phylogenetischen Dramas entziffern können. 


Wie weit damit das Richtige getroffen ist, mag die Zukunft lehren — 
niemand kann von der Unvollkommenheit solcher Versuche mehr über- 
zeugt sein als der Verfasser. 


Die Zahl der Abbildungen ist von 128 auf 438 gestiegen. Davon 
sind 345 Originale, 93 anderen Autoren entnommen. Bei diesen Kopien 
ist stets die Quelle angegeben. Es muß darauf deshalb hinge- 
wiesen werden, weil Abbildungen des Verf. mehrfach von anderen ohne 


IA% Vorwort. 


Quellenangabe benutzt worden sind’), und er somit bei deren Wieder- 
verwendung selbst in den Verdacht kommen könnte, sie anderen entlehnt 
zu haben. 


Eingehende Literaturangaben schienen nicht erforderlich, da die Bryo- 
phy tenliteratur in letzter Zeit mehrfach zusammengestellt worden ist, so 
z. B. von Lorsy (Vorlesungen über botan. Stammesgeschichte LI. Ba.). 
F. Cavers, The inter-relationships of Bryophyta, The New Phytologist 


1911 nebst Nachtrag daselbst Vol. XI, 1912 p . 265). Auch kam es dem 
Verfasser durchaus nicht auf eine Kan der Literaturangaben, 
sondern auf eine Schilderung auf Grund eigener Anschauung an. 


München, Oktober 1914. 
K. Goebel. 


!) Für die Art, wie Abbildungen verwendet werden, sei nur ein besonders auf- 
fallendes Beispiel angeführt. 


In G. Bonner und LECLERC DU SABLON „cours de botanique“ werden (neben Ent- 
lehnungen mit Quellenangabe) folgende Abbildungen aus Veröffentlichungen des Verf. 
als „Originale“ veröffentlicht: Fig. 2627, 2628, 2630, 2644, 2645 (letztere Abbildungen 
werden als Bilder von Atrichum undulatum bezeichnet, während sie Kopien von Figuren 
des Verf. für Mnium sind!). Das ist weiter nicht wunderbar, da die Verf. die LEıtGEB 
nachempfundene Fig. 2630 auch für Atrichum ausgeben. Sie ist aus Leiteer’s Fig. 2 
seiner Fontinalis-Arbeit durch Herumdrehen und Vereinigung mit Fig. 4 entstanden. 
Man kann das um so genauer erkennen, als der Vegetationspunkt von Atrichum ganz 
anders aussieht! Ubrigens bilden die Verf. auch eine Spaltöfinung von Atrichum ab — 
leider ist Atrichum eine der nicht eben zahlreichen Daubn ou welche keine 
Spaltötinungen an ihren Sporogonen haben! 


Fig. 2651—53; Fig. 2695 ist aus Fig. 250, IV und Fig. 253 der 1. Aufl. dieses 
Buches zusammengesetzt als „Nanomitrium tenellum“ bezeichnet und mit einer unrich- 
tigen Erklärung versehen. „Nanom. tenellum“ gibt es überhaupt nicht! Fig. 2701 ist 
durch Weglassung eines Rhizoids und Hinzuahnung der im Original nicht angegebenen 
Vergrößerung gegenüber dem Original verändert, Fig. 2723 (= Fig. 235 der 1. Aufl.) 
durch willkürliche Einzeichnung von Spermatozoidmutterzellen verziert. Eine Kritik ist 
wohl überflüssig. 


81, 


82. 


3. 


S4. 
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Inhaltsübersicht des 1. Heftes (Bryophyten). 


Erster Abschnitt: Einleitung 


Kurze Übersicht der Geschichte der Bryophyten- 
forschung, Stellung der Bryophyten im System. . 


MicHeui p. 515, Dırzen p. 515, ScHMIEDEL p. 516. Bean 
der Bezeichnungen „Antheridien und Archegonien“, „Blüten“, 
„Infloreszenzen“. MirseL p. 517. Einführung exakter "entwick- 
lungsgeschichtlicher Methoden durch NAEGELI p. 517. VALENTINE'S 
Angaben p. 517. Hormeıster’s grundlegende Entdeckungen p. 518. 
Eigenart der Bryophyten p. 519. 


Die Sexualorgane der Bryophyten 


Wichtigkeit für die systematische ne Nach de Bau 

der Gametangien nur zwei Hauptreihen, Lebermoose und Laubmoose. 

A. Antheridien. Stiele,, Bau des Antheridienkörpers p. 520. 

Färbung p. 521. Offnungsmechanismus bei Lebermoonsen 

p. 522—525. Bei Laubmoosen p. 525—526. Entwicklung p. 526. 

B. Archegonien p. 528. Offnung p. 529. Entwicklung bei Leber- 
moosen p. 530, bei Laubmoosen p. 531. 


Vergleich der Gametophyten und der Pa beider 
Gruppen 
Er eribliche Eikenfünlichkeiten 2 ieh bei a 
und Laubmoosen. Bedeutung des interkalaren Meristems speziell 
bei Laubmoosen p. 535. Dessen Reduktion p. 537. Angebliche 
vegetative Umbildung von Sporophyten. 


Der innere Aufbau des Kapselteiles des Embryos 


Äquiquadrantenregel p. 539. Endotheeium und Amphithecium. 
Scheitelwachstum bei Laub- und Lebermoosen p. 539. Die Ab- 
leitung der verschiedenen Ausbildungsformen des Archespors 


Vergleich zwischen dem Bene und dem Gameto- 
phyten 
1. Der Baatmische Bau, ERRNTEN Sahlaiın eh a Spalt- 
öffnungen bei Anthoceroteen p. 544—547.  Spaltöffnungen der 
Marchantiaceen p. 547. 2. Regenerationserscheinungen p. 549. 
3. Rhizoidbildung am Sporogon von Anthoceroteen p. 550. Diphyscium 
(p. 550), Eriopus (p. 550). Molendoa Hornschuchiana p. 551. 


Einige Eigentümlichkeiten in Zellenbau, Stoffwechsel 
und Periodizität der Entwicklung Re A er 
1. Cytologisches (Chromosomenzahlen p. 552). 2. Zellmembran. 
Chemische Beschaffenheit, Bedeutung als Wasserspeicher p. 552. 
Schleimbildung (exotope und endotope) p. 553. Stärkebildung 
(amylophylle, saccharophylle, anamyle Bryophyten) p. 554. Perio- 
dizität in der Entwicklung p. 556. 
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Inhaltsübersicht. 


Zweiter Abschnitt: Die Lebermoose. . 


1. Kapitel. Die Gestaltung der Vegetationsorgane. 


Allgemeine Charakteristik. 


A. Symmetrieverhältnisse. Radiäre und dorsiventrale Formen 
p. 558. Eigenartige Verhältnisse bei Riella p. 558. 

B. Gestalt und Scheitelwachstum des dorsiventralen Thallus 
p. 560. 

C. Verzweigung, laterale und ventrale p. 561. 

D. Gestaltung des Thallus und Ausbildung der einzelnen Ver- 
zweigungen p. 562—568. Zweige begrenzten und unbegrenzten 
Wachstums. „Wurzeln“ von Aneura. 


Anhangsorgane RE ee EEE ar. 
Schleimpapillen, Schuppen bei Calycularia (p. 569). Blasia 
(p. 569). 
Die Anhangsorgane der Marchantiales 


Homologie mit den Schleimpapillen der Te e 571. 
Hohe Ausbildung bei Marchantia, Spitzenanhängsel p. 572. Bezie- 
hungen zu den Rhizoiden p. 573. Rückbildung bei Dumortiera 


p. 573, bei Cyathodium p. 574. Ausbildung des Scheitels bei Oxy- 


mitra p. 574, den Riecien p. 575. Einfache Gestaltung bei Sphaero- 
carpus p. 576. Rückbildung bei Riceia erystallina, membranacea, 
chartacea p. 577. 


Übergang vom Thallus zum bob Eee Sproß 


Bei Anthoceroteen p. 578 (Dendroceros foliatus, D. inflatus, Mega- 
ceros giganteus (p. 579). 

Jungermannieen: Blyttia p. 579, Symphyogyne p. 580, Blasia 
und Cavicularia p. 580. Petalophyllum p. 581, Fossombronia 
p. 582—583, Treubia p. 583—586. Calobryaceen 586, Geocarpus 
und Sphaerocarpus p. 586. 


Akrogyne Lebermoose . 


Beblätterung, Zahl und Bed ER Kine p. 588. 
Form der Seitenblätter p. 589. Primärblätter p. 590. Flügel- 
bildung p. 591. Verwachsung p. 592. Heterophyllie. a) Nieder- 
blätter an Ausläufern, Flagellen usw. p. 593—59. b) Hervor- 
bringung verschiedener Wassersäcke bei Radula uvifera, Pyeno- 
lejeunea, Ceratolejeunea, Physiotium p. 595—597. c) Hochblatt- 
bildung bei Frullania u. a. p. 597. 


Beziehungen zwischen thalloser und folioser a 
des Vegetationskörpers 


Gegenseitige Beziehungen a a: es ol Be 
bildung. Ansichten von NEEs v. EsEnBEcK, BiscHorr (p. 599), 
v. Wertstein p. 600. Beispiele vom Zurücksinken folioser Formen 
auf anscheinend thallose Ausbildung, Zoopsis p. 600. Pteropsiella 
p. Schifineria p. 603. Bedeutung der hemithallosen Formen 
p. 604. 


Habitus der Lebermoose . 


Rhizoidbildung . 
Einzellige und mehrzellige Rhizoiden der Marchantiales p. 608 
bis 610. Umbildung zu Borsten bei Dumortiera p. 611, Metzgeria 
p. 612. 


2. Kapitel. Die anatomische Gliederung 
Die anatomische Gliederung der Lebermoose im all- 
gemeinen 


Einfacher Bau B een P- 613. ee. Diffe- 
renzierung der Marchantiaceen, Ausgangspunkt der Gliederung. 
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Inhaltsübersicht. 


Marchantia als Typus der Marchantiales 


Entstehung der Luftkammern durch Einsenkung oder Spaltung 
p. 614. Vergleich der Atemöfinungen mit denen von Anthoceros 
p. 615. 


Die Atemöffnungen . 


Zwei Typen: Torienäffnurigeh A Bf 
Tonnenporen p. 617. Verhältnis der beiden Typen zueinander, 
die einfachen stellen Hemmungsbildungen dar p. 618—622. Ver- 
schiedenheit des Baues der Atemöffnungen von den verschiedenen 
Teilen einer und derselben Pflanze p. 621—622. 


Der sonstige Thallusbau der Marchantiales.. 


Assimilationsgewebe p. 623, Abhängigkeit der ken Kos 
bildung von den aha. 


Verschlußring der 


Vereinfachung des anatomischen Aufbaues innerhalb 
der Marchantiaceenreihe 


a) Cyathodium als Schattenpflanze p. 625. EURER a Rück- 
bildung des Assimilationsgewebes und Vereinfachung der 
Kammerwände p. 626. 

b) Dumortiera und Monoselenium p. 627. 


Zusammenhang der Re- 
duktion mit den Standortsverhältnissen. 


Vergleich des Baues der Riecien mit dem der Marchan- 
tiaceen. 


Die Ban Bi he ange een p. 630. 
Riceia chartacea als Analogon von Cyathodium p. 630. Rück- 
bildung (Stehenbleiben der Atemöfinungen) p. 631. 


3. Kapitel. Die Beziehungen der ERBANIE 


zu den Lebensbedingungen . 


Anpassungserscheinungen der vegetativen en bei 
Jungermanniaceen und Anthoceroteen für Wasserver- 
sorgung NER DE Sal ls 
Besen zum ch 1. Aneura p. 633—635. 

2. Metzgeria p. 635. 3. Anthoceroteen p. 635—637. 4. Foliose 
Formen. A. Bildung von Paraphyllien p. 637—639. B. Die Blätter 


als Wassersammler p. 639. Verwickelte Einrichtungen (mit Klappe): 


bei Colura p. 641. Physiotium p. 644. 
Xerophile Anpassungen 


Xeronastische Bewegungen zum Schutz Be a Ro nahe 
p. 646. Knöllchenbildung bei Jungermanniaceen p. 647. Fossom- 
bronia, Petalophyllum, Cephalozia p. 649. Anthoceros p. 649—650. 
Bei Marchantiaceen p. 650. Tiefgehende Wurzelsprosse bei Stepha- 
niella p. 651. 


Färbungen der Lebermoose . 


eihewohnshde Lebermoose 


Leiten sich ab von landbewohnenden p. 658. Holohydrophil 
nur Riella p. 653. Verhalten von Riceia natans p. 654. R. fluitans 
p. 654. Andere fakultativ hydrophile Lebermoose p. 655. 


Beziehungen zu anderen Organismen . 


Symbiose mit Cyanophyceen p. 656, mit Bi 656. 
gegen Tierfraß p. 657. 


Schutz 


4. Kapitel: 


Allgemeines über Brutorgane 


Bildung von Brutorganen ist autonome ala Zwei 
Typen. Solche die aus Umwandlung von Sprossen, Blättern, Schleim- 
papillen entstehen und einzelne sich ablösende Thalluszellen p. 659. 
Univalente und multivalente Brutkörper p. 659. 


Ungeschlechtliche Vermehrung der Lebermoose 


VII 
Seite 
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Inhaltsübersicht. 


Brutkörperbildung in der Marchantiaceenreibe . . 
1. Brutäste (Brutknospen): Fegatella supradecomposita p. 661. 
F. conica p. 662. 2. Brutkörper: Riella p. 662—664, Marchantia 
und Lunularia p. 664—665. \ 


Brutkörperbildung bei thallosen Jungermanniaceen. 
A. Brutäste: Pellia calyceina p. 665. 
B. Brutkörperbildung: Blasia p. 666—669. Cavicularia p. 669. 
Treubia p. 671. Aneura und Metzgeria p. 671—613. 


Brutorgane bei foliosen Formen 


a) Brutäste bei Lejeunea p. 673. b) Bruchblätter, oe Frl. 
lania usw. p. 674. c) Einzellige Brutkörper (Brutkörner). @) Solche, 
die an der Pflanze nicht auskeimen p. 675. Endogen entstehende 
(Haplozia caespiticia). #) An der Pflanze selbst auskeimende Brutzellen: 
Lejeunea p. 675—676. Radula p. 676—679. Delayavella p. 679. 


Brutkörperbildung bei Anthoceroteen 


5. Kapitel. Fertile Sprosse und Schutz der Sexualorgane . 


Einleitung, Anthocerotheen . 


Riccia-Marchantia-Reihe. A ; die LeıitgeEg’sche auf- 
steigende Reihe 


Verteilung der ee Fertile re p- 682. Die 
Leıteeg’sche aufsteigende Reihe p. 684. Riccia, Exormotheca, Plagio- 
chasma p. 685—686. Fegatella p. 686. Lunularia p- 687. Mar- 
chantia p. 688—691. Hüllen der Gametangien, Perianth und Peri- 
chätium p. 691—694. Umgebildete Perianthien bei Fimbriaria p. 69. 
Biologische Bedeutung der Stände p. 69. 


Kritik der Leıtgeg’schen Anordnung und Nachweis, daß 
es sich um eine absteigende Reihe handelt : : 


Änderungen a) in der Stellung, b) der Gestalt der Stände, Wer. 
schiebung auf die Oberseite p. 696—698. Rückbildung des "Stiels 
und der Verzweigung der Stände sowie der Archegonienzahl in den 
einzelnen Gruppen p. 668— 100. Antheridienstände von Reboulia 
und Grimaldia p. 700. Corsinia p. 702. Oxymitra p. 704. 


Die Gametangienträger der Jungermanniaceenreihe. 


A. Thallose Jungermanniaceen. Aneura 705. Metzgeria, Hymeno- 
phytum p. 706. 

B. Foliose Jungermanniaceen. Calobryum, Haplomitrium p. 707 
bis 708. 


Einrichtungen zum Schutze der BER EN und zur 
Sicherung der Befruchtung 


Thallose Jungermanniaceen mit De Monder p- 09, Blyttia, 
Symphyogyne p. 709—711. Fossombronia p. 711—712. Akrogyne 
Jungermanniaceen: Antheridienstände p. 713. Perianthbildung p. 713. 
Eu as bei Physiotium p. 716. Funktion des Perianths 
P- —719. 


6. Kapitel. Die Embryonen und Sporogonien 


Ernährung und Schutz des Embryos 


„Calyptra“, „Coelocaulie“, Marsupienbildung. Eee Tu. 
Pellia p. 721. Aneura p. 722. Blyttia, Symphyogyne p. 722. Foliose 
Formen p. 722. Marsupienbildung: Riecia fluitans p. 723. Antho- 
ceroteen p. 723. Foliose Formen Tylimanthus p. 726. Marsupidium 
p. 726. I1sotachis p. 727. Balantiopsis, Kantia, Acrobolbus, Letho- 
colea p. 728— 732. 


Die Sporogonien der Anthoceroteen 


Entwicklung p. 732. Das reife Sporogon p. 733 Ban 
Spaltöffnungen, Elateren p. 734. Reduktion der olarnekle bei Noto- 
thylas, Verschwinden bei Nototh. flabellata p. 735—738. 


Seite 
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Inhaltsübersicht. 


$ 37. DieSporogonienderJungermannialesundMarchantiales 


$ 38. Die Sporenverbreitung 


Jungermanniaceentypus p. 739. Elaterenträger bei Aneura p. 740 
Bedeutung und Ausbildung des Sporogonstiels p. 741—743. Ela- 
terenträger bei Pellia und Gottschea splachnophylla p. 743. Anord- 
nung der Elateren p. 744. Ofinung der Sporogonien p. 745. $ 38. 


Bedeutung der Elateren p. 746. I. Die Elateren als Schleuder- 
organe. a) Jungermanniaceen-Typus p. 747. b) Frullaniatypus 
p. 747. c) Formen mit Elaterenträgern, «) Pellia p. 748. #5) Andro- 
cryphia p. 749. ’y) Aneuratypus (Aneura, Metzgeria) p. 749. II. Ela- 
teren nicht als Schleuderorgane tätig: Fossombronia p. 760. Rück- 
bildung der Elateren bei F. Luetzelburgiana p. 750. Marchantiales 
p. 750. Rückbildung der Sporogonien bei Monosolenium p. 751. 
Cyothodium p. 750. Corsinia p. 751. Kleistokarpe Sporogonien, 
Riella, Sphaerocarpus p. 752—753. Oxymitra p. 754. Riceia p. 755 
bis 756. Bedeutung der Entwicklungsdauer p. 756. 


7. Kapitel. Die Sporenkeimung 


$ 39. Die Sporen . 
$ 40. Die Keimung . 


ga. 


g 42. 


8 43. 


g 45. 


Heteroblastische In askung P- . 758, Werckantiäles p. 739. Kein: 
scheibe, Gestaltung der Keimlinge p. 760—761. Riella und Sphaero- 
carpus p. 762. Jungermanniaceen. A. Thallose Formen p. 763. 
Aneura und Metzgeria p. 763. Pellia. B. Foliose Formen: Fossom- 
bronia p. 765. ©. Akrogyne Jungermanniaceen p. 769—169. 3. Antho- 
ceroteen p. 769. 


Dritter Abschnitt: 
1. Kapitel. 


Die Laubmoose 


Die Vegetationsorgane 


Keimung und Rhizoidbildung .. 1 


Historisches p. 770. Protonema 769. Wandrichtung p. 772 
m 774. Arbeitsteilung bei Ephemeropsis p. 775. Polytrichaceen 
. 775. Rhizoidbildung in verschiedenen Thanklage p. 776. 


MB klire Ausbildung des Protonemas 


1. Schistostega p. 777. 2. Buxbaumieen p. 777. 3. Tetraphidsen 
p. 778. 4. Oedipodium p. 780. 5. Andreaea p. 780. 6. Sphagnum 
p. 7793—781. 7. Eucamptodon und Dienemon p. 782. Cleistostoma 
p. 784. Cryphaea p. 85. Bedeutung der Mehrzelligkeit der 
Sporen p. 786. 


Entstehung von Protonema aus a) Rhizoiden, b) Moos- 
pflanzen . 


N für 2 Dr Eisen n 
Bildung von Protonema aus der Scheitelzelle p. 787. 


186. 


Protonema-Moose . 


Männl. Buxbaumia als ER Wosikllähee p- 187. Primitiv 
oder reduziert? Weibliche Pflanzen p. 789. Phascaceen (Ephemerum 
u. a.) p. 791. Verzweigung bei Schistostega p. 791. Reduzierte 
Sprosse bei Webera p. 792. 


Die Moospflanze 


Wiederholung dediben Bye. 
nung p. 793. B. Entwicklung der Blätter p. 795. Ü. Blattgestal- 
tung Fabronia p. 796. D. Niederblätter und Hochblätter p. 797. 
Bryum giganteum, Pterobryella, Fontinalis p. 798. Polytrichum 
p. 799. Diphyscium p. 799. Adelothecium p. 799. E. Keulen- 
haare p. 800. 


A. Wachstum und Blattanord-- 


IX 
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Inhaltsübersicht. 


Symmetrieverhältnisse L 

Verschiedene Mittel zur Hereleiline ve einer REN 
1. Durch Sichelblätter (Drepanopbyllum, Homalia falcifolia) p. 802. 
2. Durch Wachstumsverhältnisse der Sproßachse. a) Anisophyllie 
p. 803. «) Amphitrophie (Eriopus) p. 804. #) Epitrophie Cyatho- 
phorum, Hypopterygium p. 804. ’») Hypotrophie Rhacopilum p. 804. 
b) Isophyllie. «) Schistostega und Mittenia. ß) Mit Anderung der 
Scheitelzellsegmentation Rhizogonium (p. 807). Orthorhynchium, 
Fissidens p. 807 


Verzweigung und Arbeitsteilung der Sprosse . . 
Langtriebe, Kurztriebe, Ruheknospen. Habitus 810-811. 


2. Kapitel. Beziehungen der Laubmoose zur Außenwelt 


Die Wasserversorgung KEN BR A ET 

Außere und innere Leitung p. 812. Zentralstrang. Dawsonia 

und Polytrichum p. 813. Blattflügel p. 814. Fähigkeit Wasser- 
dampf zu verdichten p. 814. 


Einrichtungen zum Festhalten von Wasser 


A. Durch Form des Blattes p. 815. B. Durch den Bau. 1. Durch 
Auswüchse der Blattflächen p. 815. Mn Sumig, Papillen, Zellplatten 
p. 816—817. Paraphyllien p. 818. Durch tote Zellen: Sphagnum 
p. 819— 821. Leucobryaceen p. SB, Calymperes, Syrrhopodon, 
Encalypta p. 824. 


Schutz gegen Vertrocknen. ee 1 tee 

Widerstandsfähigkeit gegen Freenet p- 82. Schutz embryo- 

naler Teile durch Überlagerung p. 825. Schutz durch tote Zelle 
(Bryum arg. p. 826). Glashaare p. 826. 


. Wassermoose . 


Entstanden aus a ee der Wasserform 
p. = Sterilbleiben p. 828. Verhalten von Conomitrium Julianum 
p. 828 


Verhalten zum Lichte . 
Färbung p. 830. Schutz gegen zu Hokues Den, Schiekesepan p- 830. 


Beziehungen zur Schwerkraft 


3. Kapitel. Ungeschlechtliche Vermehrung 


Allgemeines 


Ökologische ee A Bruikörperbihhene P- 832 ee 
zur eeschlechtl. Fortpflanzung p. 833. 
Der Sproß als Brutorgan 


Bruchstämmchen p. 833, Bruchäste p. 833. 
Philonotis p. 834. Webera p. 835— 836. 


Das Blatt als Brutorgan . 
a) Bruchblätter p. 836. b) Brutblätter = en Be 
p. 836. Eigenartiges Verhalten von Aulacomnium androgynum und 
Adelothecium bogotense p. 837—840. 


Brutknospen bei 


Protonemabildungen als Brutorgane 


a) Umgebildete „Keulenhaare“ bei Tetraphis Be De 
p. 840—842. b) Stammbürtiges Protonema: Eriopus remotifolius 
p. 842. c) Blattbürtiges Protonema, Calymperes p. 843. Hookeria 
p. 843. Brutkörperbildung am Protonema: Funaria p. 843, Schisto- 
stega, Ephemeropsis p. 844. Vergleich der Brutkörperbildung von 
Laub- und Lebermoosen. 
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4. Kapitel. ametangienstände und Sporogonbildung 


Gametangienstände der Laubmoose. 

1. Verteilung der Gametangien p. 846. An, Keane 
Scheinbare Ausnahmen bei Sphagnum p. 847. Nanomitrium p. 847, 
Polytrichaceen p. 848. Zusammengesetzte Gametangienstände bei 
Mnium p. 848. Zwitterige Gametangienstände p. 849. 2. Verteilung 
der Gametangien 850. Zwergmännchen 850. Macromitrium p. 850. 
3. Paraphysen und deren Funktion p. 850. 


Brutpflege . ee a NE ae en I 

Bedeutung des „Fußes“ der Archegonien p. 851. Entstehung 
der Hülle, unrichtige Auffassungen p. 852. Basales Meristem p. 852. 
Fälle, in denen der Archegonienbauch am Aufbau der Hülle gar 
nicht beteiligt ist: Leptobryum, Eriopus p. 853—854. Wasserbauch 
p. 854. Verschiedene Ausbildung der Calyptra bei hygrophilen und 
xerophilen Moosen p. 855. Polytrichaceen p. 855. Eigentümliches 
Verhalten der Calyptra bei Thysanomitrium p. 857. 


Der Sporophyt der Laubmoose . 
Allgemeine Gestaltung: Kapsel, Stiel, as p. 858, 859. 


Richtung und Gestalt der Kapsel. u 
Gerade und gekrümmte Kapseln p. 859. EEE von Ba 
tropismus und Heliotropismus p. 360. Radiäre und dorsiventrale 
Kapseln p. 860. 


Der Assimilationsapparat der Sporophyten. 
Spaltöffnungen p. 861. Verteilung: Primär eine diffuse, under 
eine Beschränkung auf die Apophyse p. 862. 1. Sphagnum. 
2. Sporledera palustris. 3. Encalypta p. 862. 4. Orthotrichum 
p. 863, Dawsonia, Lyellis p. 803, Trematodon p. 803, Splachnum 
p. 864. 


Öffnung der Kapsel, Peristombildung Sa ar es =; 
Kleistokarpe, stegokarpe, schizokarpe Kapseln p. S64. Peristom 
p. 865. 1. Polytrichaceentypus p. 865-867. 2. Tetraphideen- 
typus p. 807. 3. Buxbaumiaceentypus p. 867. 4. Bryineentypus 
p. 869. Hygroskopische Eigenschaften des Peristoms p. 869—871. 


Innerer Bau des Kapselteiles 


Rückbildungserscheinungen des ie, i 
Gelegentliche (nicht konstante) Rückbildungen p. 873. ar 
Rückbildungen. Kleistokarpie bei Arten sonst stegokarper Gattungen 
en p. 873), Vorkommen von Resten rückgebildeter Organe 
pP 

1. Rückbildung der Calyptra und der Seta, Archidium, Nano- 
mitrium p. 874. Erpodium p. 874. Andreaea: Bildung des 
Pseudopodiums als Umbildung einer Vaginula p. 875. 

2. Reduktion der Columella p. 876. Archidium als Endtypus p. 876 
bis 878. 

3. Rückbildung des Offnungsmechanismus: 1. Ephemeraceen, Nano- 
mitrium mit rudimentärem Annulus p. 878. 2. Bei Mildeella 
und Bruchia. 

4. Rückbildung des Peristoms, „kryptomorphe* Peristome, Gymno- 
stomie p. 879. 

5. rung des Assimilationsgewebes und der Spaltöffnungen 
p. 881. 


5. Kapitel. Einrichtung zur Sporenverbreitung 
Einleitung, Kleistokarpe Moose 
Archidium p. 884. Ephemerum p. 885. 


Moose mit stegokarpen Kapseln er are : 
Gymnostome Moose p. 886. Sphagaum p. 886. Andreaea p. 887. 
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Sporenverbreitung peristombesitzender Laubmoose 


Bedeutung der Kapselwand p. 888. Deren Bewegungen bei 
Diphyseium, Buxbaumia, Scouleria p. 889. Splachnum 889. Calyptra 
bei Calymperes p. 890. Peristom p. 890—894. 


Rückblick auf die OÖrganographie der Bryophyten 


Aufzählung der Rückbildungserscheinungen. Gründe für die 
Annahme, daß es sich um Rückbildungen in phylogenetischem 
Sinne handelt p. 896. 


Nachtrag u ee an ee ee 
Keimung von Preissia p. 899 und Androcryphia p. 900. Dia- 
genosen neu aufgestellter Lebermoosarten p. 901. 
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Inhaltsübersicht des 2. Heftes (Pteridophyten) ). 


Erster Abschnitt: Einleitung 


Gescehichtliche Entwicklung der Organographie der Pte- 
ridophyten, namentlich der Kenntnis der Fortpflanzung bei iso- 
sporen und heterosporen Formen. Bedeutung der ERTIDDeL NORD: 
logie, phylogenetische Deutungen . ER INN 

Verhältnis von Sporophyt und Gametophyt. Lebensweise 
und Größenverhältnis ee tg 

Einige anatomische Fragen. Ne von Wurzelbau 
und Sproßbau bei den Lyeopodinen. Erörterung der Frage, ob auch 
bei anderen Pteridophyten der Bau des Leitbündelkörpers der Sproß- 
achse sich auf den Lycopodiaceentypus zurückführen läßt = 

Die Hauptgruppen der Pteridophyten (Lycopodiales und 
Filieales) . I NE 5 ES ER FERN 

Scheitelwachstum der Pteridophyten. Der Besitz einer 
Scheitelzelle wahrscheinlich eine sekundäre Erscheinung 


Zweiter Abschnitt: Gametangien, Gametophyt- und 
Embryobildung . 


1. Kapitel. Die Gametangien 


Die Mikrogametangien. Bieiliate und multiciliate ee 
Bau der Mikrogametangien. Eingesenkte und freie. 


Öffnungsvorg gang. Die Wand stets aktiv beteiligt, Bau und Ge- 
stalt der Deckelzellen. primitive Ausbildung bei Equisetum, schließ- 
lich Zahl der Deckelzellen auf eine verringert WN 


Entwicklung der Mikrogametangien. Nachweis, daß. En 
im Grunde überall dieselbe ist . 


Mikrogametangien derheterosporenPteridophyten Diese 
gehören dem „eingesenkten Typus“ an 


Makrogametangien. Verschiedene Kurkiitunee am ee nhich- 
sten eine Anzahl Lycopodium-Arten 


Entwicklung der Makrogametangien, Übereinstimmung mit 
der der Mikrogametangien 
reschlechtsorgane 
Abnorme Geschlecht g 


!) Die Vorarbeiten für diesen Teil wurden Ende 1914 abgeschlossen. 
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2. Kapitel. Die estaltung der Prothallien . 

Alleemeines. Anhangsorgane, Abhängigkeit von der Außenwelt, 
Bedeutung für die Vermehrung und Erhaltung, Symmetriever- 
hältnisse . 

Der Gametophyt En Lyeopodn Gesine) bi Be 
verschiedenen Arten. Nachweis des  Zusammenhangs der ein- 
zelnen Prothallien-Typen . 


DieGametophyten vonEquisetum. Tibeie, Gestaltung, Danar- 


zustände, Prothallien von E. debile f 
Prothallien der Filicineen. Allgemeines, Verzweigung 2“ 
hangesorgane, Rückbildung { 
Gametophyt der susporängiaten Hain Narattinceen, 


Ophioglossaceen 


Gametophyt der Tentesber er Far ne. 
entwickelt Cyatheaceen und Gleicheniaceen. 
bildung bei Hymenophyllaceen. Fadenprothallien” und Flächen- 
prothallien. Vitrariaceen und Polypodiaceen. Nachweis des Zu- 
sammenhangs aller dieser Formen. Die Fadenprothallien ver- 
längerte Jugendstadien. Die Vittariaceen- und Hymenophyllum- 
prothallien entsprechen einem Flügel des typischen re 
ceenprothalliums 


Ungeschlechtliche Vorkichraa RE Pretkalitch. Beik 
körper . 


Besondere Knbassunenereinr 2 "Frl Prothat: 
lien. Knöllchenbildung bei Anogramme 


Gametophyt der Heterosporen Enahlangtekers von N. 


N höchsten 
Eigenartige Aus- 


Einwirkungen. Verbreitung von Makro- und Nikrosporen. An- 
geblich „samenartige“ Makrosporangien FEN 
Makroprothallienbildung bei REN er Dinphragmen, 
„Sprenghöcker“ und Rhizoiden . APR, 
Makroprothallien von Isoetes RN 
Makroprothallien der heterosporen F arne Zusammen- 


hang der Verminderung der Archegonienzahl mit der Befruch- 
tuneswahrscheinlichkeit 


3. Kapitel. Die Embryobildung 


Einleitung. Verhalten des Embryo zum Gametophyten . 


Allgemeines. VeRomlEIE am une Mosaiktheorie, polare 
Differenzierung 


Die Beziehungen des Embryo zum Pr aa in räum- 
licher Beziehung . 


Vergleichende Betr chruag der Ehre 
Ableitung der Embry ogestaltung der Farne von der der Lyco- 
podinen: "der Embryo als junge Pflanze, deren Organbildung durch 
mehr oder minder frühzeitige Ausbildung des Haustoriums Ver- 
ändert (oder verlagert) werden kann. 


Embryoentwicklung und Keimuug er tee 
Monokotyle und dikotyle Embryonen, Embryoträger } 
Embryoentwicklung bei Selaginella. Die Verschiedenheiten 
innerhalb der Gattung sind nur graduelle.e Bruchmanss „Em- 
bryoschlauch“ “322 
Embryoentwicklungvon TER 
angiaten Farnen . 
Eusporangiate Farne. 
Ophioglosseen 
Leptosporangiatc Farne. 
Entw icklung. 


Ähnlichkeit mit den euspor- 
_ Kotyledon von Maradn als Saugorgan, 


Kudair des Embryo zu ET 
Veränderung gegenüber dem der Marattiaceen 
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Inhaltsübersicht. 


Embryoentwicklung von Equisetum. Sproßscheitel nach 
oben. Beziehung zur Reduktion der Blattbildung. Übereinstim- 
nung mit dem Verhalten des Bryophyten- Embryo 

Apogamie. Verschiedene Formen, Apogamie und Apogametie, 
Entwicklung ee: Eizellen, EEPERRR als „erbliche* Er- 
scheinung 

Der Vorgang bei AR apogamen ee un. ER 


müng der Örganbildung mit der bei der Embryoentwicklung 
stattfindenden. Organverirrungen ER ERTEPT ER 


Dritter Abschnitt: Gestaltung der Vegetationsorgane 
1. Kapitel. 
Einleitung. Verschiedenheit der ine und der groß- 


blätterigen Pteridophyten . 


Periodizität in der Auknehde 
„fruchtende“ Sporophyten . 


sskite und xerophile Erlaude 
Schutz gegen Austrocknung . 


Rotfärbung, Blauglanz 


Allgemeines . 


Einmal und mehrmals 
Knollenbildung, 
Färbung. 


2. Kapitel. 


Allorhize und homorhize Pflanzen. 


Bewurzelung . 
Allgemeines. 

der Wurzeln Et TEE 
Wurzelbildung bei Ly ne. Innere Wurzeln . 
Wurzelbildung bei Selaginella. Verhalten der Wurzelträger 


Wurzelbildung bei Isoetes. Zusammenhang mit der Gesamt- 
symmetrie und der Blattbildung Ale > 


Wurzelbildung bei den Farnen. 
Wurzelbildung bei Equisetum. 


Verzweigung 


Wurzellose Farne . 


3. Kapitel. 
Lyeopodium. 


Sproßgestaltung bei den einzelnen Gruppen 


Arbeitsteilung der Sprosse. Kletternde Formen 
Phylloglossum: ist ein durch eigenartige Knollenbildung ausge- 
zeichnetes aber keineswegs „primitives“ Lycopodium . 

Psilotaceen: Wurzellos geworden 
Heterospore Lycopodinen. Die Ligula a ER für Ana 
aufnahme (und Wasserabscheidung) . SEEN 
Sproßausbildunge bei Selaeinella. RER Er 
Rhizome. Gedrehte Rhizome. Knöllchenbildung er 
Jsoetes. Landformen und Wasserformen . Er Er ER 
Equisetum. Arbeitsteilung der Sprosse. Homophyadische und 
heterophyadische. Beziehungen zu den Lebensverhältnissen 
Farne. Die Sproßachse. Radiäre und dorsiventrale Ausbildung. 
Krustenstämme bei Epiphyten. Wasserspeichernde Rhizome, 
Knollen bei Polypodium bifrons und P. Brunei. Ausläufer 


Entwicklung der Farnblätter. Spitzenwachstum und Rand- 
wachstum, "Nebenblätter. Gelenke, Knospenlage. Periodische 
Wachstumsunterbrechung bei Nephrolepis und Gleichenia . 


Blattgestaltung der Farne. Einfache und zusammengesetzte 
Blätter. Reduktion der Blattspreite. we Primärblätter 
und Folgeblätter . 

Besondere Ba Hitnenen der, Mainhiatter. Winde- 
und Kletterblätter, Nischen- und Mantelblätter, Niederblätter, 
tung an an h v8 gr nee Formen, Schwimmblätter, Wasser- 

ätter x AT? 
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Inhaltsübersicht. 


3. Kapitel. Mutationen bei Farnen 


Allgemeines. Auftreten der Mutationen. Erblichkeit, Zweckmäßig- 
keit bzw. Unzweckmäßigkeit, Apogamie bei Mutationen 

Die Eigenschaften der Mutanten: Verzwergung. Br 
blattbürtiger Sprosse. Anderung der Blattgestaltung (Abnorme 
Gabelung, Reichere Blattgliederung, „tissum“-Formen, Vergröße- 
rung der Blattfläche, Verkleinerung, Unterbleiben der Streckung 
der Blattspindel, Veränderung in der Richtung der Blattfiedern, 
Wellung, Buntfärbung,. Ausw üchse) EEE N re a 


4. Kapitel. Vegetative Vermehrung 


Vegetative Vermehrung beiLyeopodium (speziell L. Selago, 
Psilotaceen- Brutknospen, Viviparie bei Isoetes lacustris . 

Vegetative Vermehrung bei Farnen. Vermehrung ds 
Wurzelbrut. Vermehrung durch besonders ausgebildete Ausläufer, 
namentlich die von Nephrolepis. Blattbürtige Sprosse (auf den 
Stipulae von Angiopteris, auf den Blättern leptosporangiater Farne 
Spitzenknospen). Ausläuferblätter i BF: 


Vierter Abschnitt: Sporophylle und Blüten 


Sporophylle und Sporophyllstände. Charakteristik der 
Sporophylle. Verhältnis zu den Laubblättern 
Stellung der Sporangien am Sporophyll, speziell “ Er 
setum. Umbildung der Equisetumsporophyllie in Laubblätter 
Placenta und „Sporangiophor“ (Definition und Kritik) 
Sporophylle und Blüten von Lycopodium. Bedeutung des 
Podiums TE NER 
Sporophylle und Blüten 
ventrale und invers dorsiventrale Blüten. 
Blüten 
Psilotaceen. 
Equisetum. 
und große Blüten. 


von Selaginella. Radiäre, dorsi- 
Uligomakrosporaneiate 


Deutung der Korophrlie Her Blüten 
Verhältnis von Sporophyllen und Laubblättern. Kine 
Anordnung der Sporophylle. Blütengestaltung 
der C'alamiten. Annulus. Verzweigte Blüten 

Alleemeines über Farne. Äußere Gliederung der fertilen und 
der sterilen Blattabschnitte. Schizaeaceen, Marsiliaceen, Ophio- 
glosseen NILer PR j 

Sporophylle der E: usporang IT ei der Ophiopiee ee 

Leptosporangiate Farne. Allgemeines über Sporophylle. 
Hemmung der Blatteilung bei Rhipidopteris peltata. Platycerium 

Sporophylle der isosporen leptosporangiaten Farne. 
Schutzeinrichtungen. Indusien. Versenkung. eg: 

Makro- und Mikrosporophylle der heterosporen Farne. 
Salviniaceen (namentlich Azolla). Marsiliaceen . VE 

Einzelsporangien und Sori. Stellung. Einzelne Sporangien, 
Sori und ÜCoenosori Ä 

DerrandständigeSorus an seine ME sc rue nat ae 
Blattunterseite_ 3 ö 

Die verschiedene Kuahiiieie 75 N am pledt- 
unterständigenSorus. Indusium inferum. Indusium superum, 
Indusium laterale. Ableitung der einzelnen Indusiumformen . 

Nackte, zusammenfließende und zerfließende Sori . 


Fünfter Abschnitt: Die Sporangien und Sporen 


Einrichtungen zum Öffnen 


Allgemeines über Sporangien. 
Stomium, Exo- 


der Sporangien und zur Verbreitung der Sporen. 
thezium, Endothezium, Zahl der Sporen 


Seite 


1064— 1070 


1064— 1066 


1066— 1070 
1070—1084 


1070—1074 


1074— 1084 


10585—1158 


1085 —1090 
1090-1093 
1093 — 1094 
1094—1096 
1096 —1100 
1100-1104 
1104—1110 
1110—1115 
1115—1124 


1124—1129 


1129—1131 


1131—1137 


1157—1140 


1140—1148 
1148—1154 
1154—1158 
1159—1190 
1159— 1160 


YUR 
IV 


Ur 
x 


7 
rm 


Un Un 
ot 


Ur YR Un 
Neoige EN 


$ 10. 


Zu p. 


Zu p. 


. 964. Beziehungen der Farnprothallien zueinander. 


. 1134 ff. 
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GestaltderSporangien. Eingesenkte und freie. Stiel. Symmetrie- 
verhältnisse. Longieide und brevieide Sporangien 


Sporen. Polarität. Symmetrie (radiäre und dorsiventrale). Perispor. 
Dessen Gestaltung bei Equisetum EEEN), he later, 
imbrieatum. Sporenmembran 

DieSporangienvonLycopodium. Ökning und Wandverdie Eh 
Abweichende Gestalt von Lyeopodium inundatum und L. cernuum 

Psilotaceen. Bau der Sporangienwand 4 

Ver- 


Selaginella. Schleudermechanismus der ETARRERE DEN 
eleich mit den Mikrosporangien i ge 
Isoetes. Keine Einrichtungen zur Sporenv RER 
Equisetum. Bau der Sporangienwand Et 
Eusporan«ziate Farne. Übereinstimmung in der Sporangien- 


gestaltung der Ophioglossaceen. Alle öfinen ihre Sporangien mit 
einem Längsrib. Synangien und Sporangien der Marattiaceen 
Leptosporangiate Farne. Longieide Sporangien. Beziehungen 
der Öfinungsstelle zur Lage der” Sporangien bei Osmundaceen, 
Gleicheniaceen , Schizaeaceen (besonders Lygodium). Brevieide 
Sporangien mit unsymmetrischem Bau (schiefem Ring): Hymeno- 
phyllaceen, Öyatheaceen. Brevicide Sporangien von symmetrischem 
Bau (mit 'geradem Ring): Polypodiaceen. Ableitung der Spor- 
angienformen. Sporangien mit Rückbildung des Ringes 
Entwicklung der Sporangien. Sporogene Zellkomplexe. Ta- 
pete. Deren besondere Leistungen bei Azolla. Archespor. Lepto- 
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Erster Abschnitt: Einleitung. 


$1. Kurze Übersicht der Geschichte der Bryophytenforschung, 
Stellung der Bryophyten im System. 


Ein verdienter Bryologe des 18. Jahrhunderts, Hepwıc, klagt, die 
Moose seien „omnium diutissime neglecta vegetabilia“ gewesen. 

Es hat auch wirklich lange gedauert, bis sich ihnen die Aufmerksam- 
keit der Botaniker zuwandte, und die, welche dies taten, pflegten sich in 
den Vorreden ihrer Werke noch besonders damit zu entschuldigen, daß 
man auch bei diesen unscheinbaren Lebewesen doch die Weisheit des 
Schöpfers deutlich nachweisen und bewundern könne. 

Wie bei den höheren Pflanzen handelte es sich auch bei den Bryo- 
phyten zunächst darum, die Formenmenge kennen zu lernen und syste- 
matisch einzuordnen, also gewissermaßen ein Inventar davon aufzunehmen. 

Da bei den Samenpflanzen die große Bedeutung der Gestaltung der 
Blüten (die man damals als Sexualorgane betrachtete) für die Systematik 
sich herausgestellt hatte, und namentlich durch die Aufstellung des LinxE- 
schen „Sexualsystemes“ hervorgetreten war, so nahm im 18. Jahrhundert 
das Suchen nach den Geschlechtsorganen bei den Bryophyten die bedeu- 
tendsten Forscher auf diesem Gebiete besonders in Anspruch. 

Die Namen, welche in diesem ersten Abschnitt der Bryophytenkunde 
hervortreten, sind die von DILLEN, SCHMIEDEL und HEDwIc. 

Zwar hatte schon P. A. MiıcHeri!) durch vortreffliche Abbildungen 
die Aufmerksamkeit auf einige Leber- und Laubmoose gelenkt. Aber er 
war in der Deutung ihrer Organe höchst unglücklich: das geöffnete 
Sporogon von Marchantia hielt er für einen „flos monopetalus“, die Ela- 
teren für „stamina“, das „Perigon“ für einen Kelch, die Brutkörper- 
behälter für Früchte?). Bei Anthoceros glaubte er diese in den geöffneten 
Antheridienbehältern sehen zu sollen?). Bei den Laubmoosen hat er zwar 
die Antheridien gesehen, vermutet aber in ihnen weibliche Blüten, in den 
Paraphysen männliche. So kann dieser vortreffliche Beobachter doch 
nicht als einer derjenigen bezeichnet werden, welche die Grundlagen für 
den Aufbau der Bryologie lieferten. 

Auch DirLuen?), welchem die systematische Untersuchung der Moos- 
formen viel verdankt, hat in deren Organographie keine bleibenden Spuren 


!) Nova plantarum genera justa Tournefortii methodum disposita ete. auctore Petro 
Antonio Michelio, Florentiae 1729. 

30:71. 

BA 8.0.9018, 

*) Dırren (latinisiert Dillenius). geboren in Darmstadt 1687, siedelte nach Eng- 
land über und starb 1747. Seine „Historia muscorum in qua sexcentae species veteres 
et novae ad sua genera relatae describuutur“ (Oxford 1741) war grundlegend für die 
Moossystematik. 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Heft. 39 
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hinterlassen. Die Kapsel der Moose hielt er (nach äußeren Ähnlichkeiten) 
für eine Anthere, eine Ansicht, in welcher ihm Lmx£ folgte — waren 
doch die Samenpflanzen lange Zeit der Ausgangspunkt auch für die 
Untersuchung niederer Pflanzen, wie das schon ın der Bezeichnung 
„Kryptogamen“ zutage tritt. Deren „verborgene“ Blütenteile wollte man 
entdecken, wobei der eine dies, der andere jenes herbeizog. 

Grundlegend waren die Entdeckungen eines in der Geschichte der 
Bryologie viel zu wenig gewürdigten Forschers, des Erlanger Professors 
C. ©. ScHMIEDEL!) (1718—1792). Er wandte sich gegen die Auffassung 
der Mooskapsel als Anthere und faßte (z. B. bei der Besprechung von 
Tetraphis pellucida) das Sporogon als der Frucht, die Sporen als den 
Samen der höheren Pflanzen entsprechend auf. 

Er entdeckte die Antheridien bei den Lebermoosen (z. B. bei Antho- 
ceros), sah bei Fossombronia ihre Entleerung und erklärte sie für männ- 
liche Organe. Die unbefruchteten Archegonien bei diesem Lebermoos 
fand er nicht, die befruchteten verglich er mit dem Fruchtknoten. Die 
Funktion der Elateren der Lebermooskapseln war ihm besser bekannt als 
vielen Botanikern des 19. Jahrhunderts. 

Seine Entdeckungen bahnten den Weg, den Hrpwıs?), namentlich 
für die Laubmoose, mit großem Erfolg betrat. Bei zahlreichen Moosen fand 
er die Antheridien und Archegonien und bildete sie vorzüglich ab. Nach 
Analogie mit den höheren Pflanzen und nach dem Vorgang SCHMIEDEL’s 
verglich er sie mit den Antheren und Pistillen der Samenpflanzen, daher 
die unglücklichen Namen „Antheridien und Pistillidien“. Den letzteren 
Namen hat BiscHorr?) später durch die Bezeichnung „Archegonium“ 
ersetzt. Er verstand darunter den Anfang der Frucht. Das war, wie wir 
jetzt wissen, durchaus irrig (da nicht das Archegonium, sondern die 
Eizelle sich zur „Frucht“ weiter entwickelt); aber man kannte damals die 
Eizelle noch nicht, und es wird der Namen wohl bestehen bleiben, zumal 
meist niemand daran denkt, was er eigentlich bedeuten sollte Hepwıc 
aber glaubte auch bei Moosen „Blüten“ nachgewiesen zu haben. Der 
Name „Blüte“*) für die Gametangienstände der Bryophyten ist ein Relikt 
aus der Zeit, in der Hepwıs mit besonderer Genugtuung hervorhob, er 
habe gezeigt, „in universum omnia vegetabilia flore et fructa instrui, ut 
nulla species, etiam ultima suae classis his destituta sit“?). 

Die eingehende Durchforschung der Mooswelt, welche in dieser ersten 
Periode, in der man diese Gruppe „sub specie phanerogamarum“* betrach- 
tete, hatte also die Fortpflanzungsorgane der Bryophyten kennen gelehrt, 
wenn auch ihre Funktion noch unbekannt blieb. 

Nachdem NEES VON ESENBECK schon im Jahre 1822 die Entleerung 
der Antheridien von Sphagnum und das Auftreten zahlloser „Monaden“ 


!) CASIMIRUS ÜHRISTOPHORUS SCHMIEDEL, Icones plantarum, et Analyses partium 
pars I, 1747. Ferner: De Jungermanniae charactere, 1760. Daß er — ebenso wie 
Hrpwıe — die Brutkörper bildenden Organe mancher Lebermoose für männliche hielt, 
kann seinen Verdiensten keinen Eintrag tun; auch nicht seine irrigen Deutungen bei 
Buxbaumia u. A. 

?) Hrpwıs (aus Siebenbürgen stammend) lebte 1736—1799; er war Professor in 
Leipzig. 

3) G. W. BıscHorr, Handbuch der botanischen Terminologie usw., II, p. 593: „Der 
Fruchtansatz oder Fruchtanfang (Primordium fructus s. Archegonium“). 

*) Ebenso natürlich die ganz sinnlose Bezeichnung „Inflorescenzen“ für die ver- 
zweigte Gametangienstaude vieler Marchantiales. In der Botanik scheinen aber solche 
veralteten Bezeichnungen, die aus dem 18. Jahrhundert stammen, niemand zu stören. 


5) Vorwort zum 4. Teile seiner „Desceriptio mieroscopico-analytica muscorum“ 
(Leipzig: 1792). 
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im Antheridieninhalt beobachtet hatte, entdeckte F. Uxser!) die Sper- 
matozoiden dieser Pflanzen und vermutete richtig ihre Funktion. MeEyEx?) 
wies bald darauf Spermatozoiden bei einer größeren Anzahl von Leber- 
und Laubmoosen nach. 


Trotzdem blieb der Befruchtungsvorgang noch längere Zeit unbekannt. 


Wohl aber kam der Aufschwung der Pflanzenanatomie im Anfang 
des 19. Jahrhunderts in anderer Hinsicht der Kenntnis der Bryophyten 
zugute. 

MıRBEL?) beschrieb in einer klassischen Abhandlung den merkwürdigen 
Bau von Marchantia, die Entwicklung ihrer Brutkörper und die Keimung 
der Sporen und zeigte als erster, wie geeignet Bryophyten für experi- 
mentell-morphologische Untersuchungen (hier die Hervorrufung des dorsi- 
ventralen Baues bei den aus Brutkörpern entstandenen Pflanzen) sind. 


In der Deutung der Sexualorgane und der Gesamtentwicklung gelangte 
er aber über das schon von SCHMIEDEL Wahrgenommene nicht hinaus. 
Er hielt die Archegonien für Pistille und obwohl er in deren Bauchteil 
eine „grüne Kugel“ wahrnahm®), erkannte er nicht ihre Bedeutung und 
konnte auch nicht die Entleerung der Spermatozoiden beobachten. 


Vielleicht hängt dies damit zusammen, daß es ihm weniger um die 
Aufhellung des Entwicklungsganges der Bryophyten als um eine Unter- 
suchung über allgemeine Fragen des zellulären Aufbaues der Pflanzen zu 
tun war, in deren Beantwortung er freilich auch nur teilweise glück- 
lich war. 

Für solche Probleme eignen sich die Bryophyten ihrer einfachen 
Struktur wegen ganz besonders. So waren, neben den Meeresalgen, sie es, 
an denen NAEGELI?) zum ersten Male Gesetzmäßigkeiten in der Zellenan- 
ordnung embryonaler Teile entdeckte. 

Er fand das Scheitelzellwachstum bei Metzgeria, in den Moosblättern 
und in den Stämmchen. 

Damit war Bahn gebrochen für die glänzenden Fortschritte der 
entwicklungsgeschichtlichen Forschung, welche Hand in Hand mit der 
Untersuchung des anatomischen Aufbaues der Bryophyten diese unserem 
Verständnis erst erschloß. 


Ein besonders dunkler Punkt blieb die Entstehung des Sporogoniums. 


HepwıG und seine Nachfolger ließen es aus dem unteren Teil des 
durch das „Sperma“ der Antheridien befruchteten „Pistillum“ entstehen, 
das ja BıscHorr eben deshalb, weil man die „Moosfrucht“ aus ihm her- 
vorgehen ließ, als „Archegonium* bezeichnete. 

Als Entdecker der Eizelle im Archegonium wird öfters VALENTINE 
genannt ®). 


!) Uber die Anthere von Sphagnum von Herrn Stadt- und Landgerichts-Physikus 
Dr. User in Kitzbühl, Flora 18 (1834), p. 145. — In demselben Jahrgang wies UxGer 
auch nach, daß Brıper's „Catoptridium“ der Vorkeim von Schistostega ist, und daß 
dessen „Leuchten“ nur auf Reflexionserscheinungen usw. beruht. 

?2) J. Meyes, Neues System der Pflanzenphysiologie, III (1839), p. 286 fi. 

®) M. Mireer, Recherches anatomiques et physiologiques sur le Marchantia poly- 
morpha, Memoires de l’acad&mie royale des sciences de l’institut de France t. XIII (1835), 
p. 336, mit vielen vortrefflichen Abbildungen. 

*) a. a. O0. Pl. VII, Fig. 62. 

5) C. Nazserı, Wachstumsgeschichte der Laub- und Lebermoose. Zeitschrift für 
wissenschaftliche Botanik von M. J. SchLeıpex und Cart Naeserı, 2. Heft, Zürich 1845. 

%) Wırr. VALENTINE, observations on the development of the Theca, and on the 
sexes of Mosses. Transactions of the Linnean society, Vol. XVII, London 1837. 
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Tatsächlich hat er sie, wie seine Abbildungen 1 und 6 zeigen, auch 
gesehen, obwohl seine Angabe er habe sie frei präpariert und sie sei „of 
a firm texture“, sich kaum auf eine Eizelle, sondern allenfalls auf einen 
jungen Embryo beziehen kann. Auch seine Angaben über das Spitzen- 
wachstum des Embryo sind richtig. Aber seine Anschauungen über die 
Sexualität der Moose bleiben hinter denen Hrpwıss bedeutend zurück, 
und können deshalb nicht als ein Fortschritt bezeichnet werden. Er hat 
lediglich die Stelle des Archegoniums, an welcher die Sporogonbildung 
stattfinden muß festgestellt, aber nicht erkannt, wie diese erfolgt. 


Auf die von VALENTINE betonte Ubereinstimmung der Moossporen 
mit den Pollenkörnern der Phanerogamen hatte H. Moar !) vorher schon 
eingehend hingewiesen. Auf die ersten Entwicklungsstadien der Moos- 
sporogonien ging er aber nicht ein. 

Alle diese Fragen wurden erst beantwortet durch die grundlegenden 
Untersuchungen WILHELM HOFMEISTERS ?). 


Es ist unnötig, seine Entdeckungen hier aufzuzählen. Es sei also nur 
erinnert daran, daß er in den Archegonien die Eizelle, ihre Befruchtung 
und ihre Entwicklung zum Embryo nachwies, daß er den Generations- 
wechsel erkannte und den Zellenaufbau der Bryophyten aufklärte, wobei 
es nichts schadete, daß er in Einzelheiten zuweilen irrte — mußte er doch 
für seine Nachfolger auch etwas übrig lassen. 


Die Arbeiten von LEITGEB, ‚JANCZEWSKI, KIENITZ-GERLOFF u. a. haben 
dabei wertvolle Ergänzungen gebracht. 


Freilich ist die entwicklungsgeschichtliche Untersuchung dann oft ein- 
seitig geworden. Man vernachlässigte die Endstadien der Entwicklung und 
deren Bedeutung für das Leben der Pflanze sowie — trotz MIRBEL's Vor- 
gang — die Frage nach der Abhängigkeit der Entwicklung von den Ein- 
flüssen der Außenwelt. In dieser Hinsicht hat man neuerdings erst die 
Bryophyten eingehender zu untersuchen begonnen, sie eignen sich, da sie 
meist leicht zu kultivieren sind, auch ganz besonders dazu. 


Außerdem suchte man ihre Beziehungen zu anderen Pflanzengruppen 
zu ermitteln. 


Daß sie zu den „Archegoniaten“ gehören, ist zweifellos, hatte doch 
HOFMEISTER gezeigt, wie der Generationswechsel der Bryophyten mit dem 
der Pteridophyten übereinstimmt. Aber schon in der Bildung der Gamet- 
angien machen sich vielfach eigenartige Verhältnisse geltend, und ebenso 
ist es auch beim Gametophyten. 


Der Gametophyt hat vielfach die Gliederung in Sproßachse und 
Blätter erreicht, wie sie beim Sporophyten der höheren Pflanzen auftritt. 
Freilich bleibt hier alles im Kleinen — eine Folge davon, daß sowohl die 
Organe für Wasseraufnahme als die Leitungsgewebe auf einer niederen 
Ausbildungsstufe stehen geblieben sind. | 


‘) H. Morr. Einige Bemerkungen über die Entwicklung und den Bau der Sporen 
der kryptogamischen Gewächse, Flora 1833, 1. 

*) W. Hormeister, Vergleichende Untersuchungen der Entwicklung höherer Krypto- 
gamen usw., Leipzig 1851. Uber die Stellung der Moose im System, Flora 35 (1852) 
p. 1. — Welch merkwürdige Anschauungen Jahrzehnte nach Hornmeıster’s Veröffent- 
lichungen noch geäußert wurden, zeigt folgende Bemerkung: „Les mousses possedent 
des spores enfermes dans un sac, dit sporigere, contenu dans l’urne qu’elles portent sur 
un pied plus ou moins long, et qui est couverte d’un opercule, lui-m&me surmonte de 
la coiffe. Ces spores sont fecond6es par le contact d’antherozoides mobiles... (H. BaıtLox, 
Anatomie et physiologie vegetales, Paris 1882, p. 278). 
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Die Ähnlichkeit mit den beblätterten Sprossen des Sporophyten höherer 
Pflanzen — welche selbst noch Liwx& veranlaßte, die Lycopodiaceen zu den 
Laubmoosen zu stellen — ist demnach eine rein äußerliche. Zudem ist 
nicht nur der Bau, sondern auch die Verzweigungsart bei der beblätterten 
Moospflanze anders als bei den höheren Pflanzen. Es erscheint deshalb 
nicht zweckmäßig, die Bryophyten — wie dies neuerdings wieder geschehen 
ist — mit den übrigen Archegoniaten und den Samenpflanzen als „Kormo- 
phyten“ zusammenzufassen. | 

Und auch der Sporophyt stellt sich als etwas besonderes, sonst nicht 
in dieser Ausbildung vorhandenes dar. 

Alle Versuche, die Bryophyten an die Thallophyten nach unten oder 
die Pteridophyten nach oben anzuknüpfen, sind über Vermutungen nicht 
hinausgekommen. 

Wir werden uns also gewöhnen müssen, diese Gruppe als eine Welt 
für sich zu betrachten, und uns damit begnügen, nach den „Bezügen“ 
innerhalb dieser Gruppe selbst und zur Außenwelt zu suchen. Für 
den Verzicht auf große phylogenetische Theorien aber entschädigt uns (um 
nochmals mit HepwıG zu reden), daß wir bei den Bryophyten antreffen: 
„tanta multiplicitas, tantae elegantiae, tantae pulchritudines.“ 

Trotz der „multiplicitas“ der Bryophyten hat Hepwıs!) die (resamt- 
heit der Bryophyten in zwei große Gruppen zerlegt, die „musci frondosi“ 
oder Laubmoose, deren Sporogon meist einen Deckel hat, und in die 
„musci hepatici“ ?), deren Sporogone keinen Deckel haben, sondern sich 
durch Längsrisse öffnen. 

Spätere Autoren haben diese Zweiteilung durch die Aufstellung 
mehrerer getrennter Gruppen ersetzt. Daß innerhalb der Bryophyten eine 
- Anzahl getrennter Entwicklungsreihen bestehen, ist zweifellos. Es fragt sich 
nur, ob nicht diese unter sich so viel Gemeinsames haben, daß sie in 
größere Abteilungen zusammengefaßt werden können. 

Dafür ist die Untersuchung des Aufbaus der Sexualorgane von 
besonderer Bedeutung. 

Diese mögen also zunächst besprochen werden. 


$ 2. Die Sexualorgane der Bryophyten. 


Schon im allgemeinen Teile (p. 132—136) wurde erörtert, inwiefern 
hier gemeinsame und wiefern verschiedene Gestaltungs- und Entwicklungs- 
verhältnisse auftreten. Hier ist das dort gegebene Bild noch in ver- 
schiedener Hinsicht zu ergänzen. Es ist dabei zu erörtern einerseits der 
Zusammenhang zwischen Gestalt und Funktion der Gametangien, anderer- 
seits die Frage, was deren Aufbau für den Zusammenhang der einzelnen 
(sruppen lehrt. 

Das Resultat der Untersuchung der letzten Frage sei vorweggenommen: 
es zeigt sich 

1. daß nach dem Aufbau ihrer Sexualorgane tatsäch- 
lich dieBryophyten in zwei große Gruppen, die der Leber- 
moose und der Laubmoose zerfallen, die Abtrennung der 
Anthoceroteen, Andreaeaceen und Sphagnaceen als eigene 
(sruppen also nicht berechtigt ist; 


4) Hepwıs, Theoria generationis et fructificationis plantarum ceryptogamicarum, 
P- . = 

?2) MıcHerı nannte die Fegatella conica „Hepatica* wegen einer angeblichen Ahn- 
lichkeit des Thallus mit den Lappen der Leber. 
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2. daß die Lebermoose die einfacheren, die Laubmoose 
die fortgeschritteneren Bau- (bzw. Entwicklungsverhält- 
nisse) aufweisen. 

3. daß innerhalb der Lebermoose die Antheridienent- 
wicklung mannigfaltiger ist, als die Archegonienentwick- 
lung und daß die Marchantiales und Anthocerotales einen 
„primitiveren“ Aufbau der Antheridien haben, als die 
Jungermanniaceen. 


Das sind wichtige Anhaltspunkte für die Beurteilung des Zusammen- 
hangs der einzelnen Gruppen, zumal, wie wir sehen werden, auch die Ge- 
staltung der Vegetationsorgane damit übereinstimmt. 


A. Antheridien. 


Im fertigen Zustand ist der Bau bei Lebermoosen und Laubmoosen 
wesentlich der gleiche. 


Auf einem kürzeren oder längeren Stiele sitzt der eigentliche 
Antheridienkörper. Die Länge des Stieles steht oft mit den Lebensverhält- 
nissen in deutlichem Zusammerhang. Kurz ist er bei den in Gruben 
versenkten Liebermoosantheridien (Fig. 462), bei denen vielfach, wie wir 
sehen werden, die Grubenmündung als Spritzenmundstück zu betrachten 
ist, ferner bei den Laub- 
moosantheridien, welche 
nicht dicht von Blättern 
umhüllt sind, sondern 
mehr offen (von Para- 
physen geschützt) stehen 
(Fig. 463). 

Indes kommen verhält- 
nismäßig lange Stiele z. B. 
bei den in Gruben stehen- 
den Antheridien von Mo- 
noselenium (Fig. 460) vor. 

Lange Stiele treffen 
wir ferner bei den in 
den Blattachseln stehen- 


Fig 460. Monoselenium tenerum. Längsschnitt durch den Antheridien der akro- 
einen Antheridienstand (weiter rechts ein junger Arche- gynen Tiebermoose (Fig. 

gonienstand) schwachvergr. Im Antheridienstand einge- - r 
senkte Antheridien. Eines ist durch den Schnitt heraus- 461, I), aß nn Se =. 
gerissen und zeigt seinen auffallend langen Stiel. sorgt, dab beı der Kint- 
leerung der Spermato- 


zoidenbrei nicht in den Blattachseln bleibt. Ebenso ist es bei den 
äußerlich denen der Lebermoose gleichenden Antheridien des Laubmooses 
Brxbaumia (Fig. 779), welche in einer muschelförmigen Hülle stecken. 

Auch die Gestalt des Antheridienkörpers zeigt charakteristische Ver- 
schiedenheiten: keulenförmig ist er einerseits bei den tief versenkten 
Antheridien der Marchantiaceen-Reihe (Fig. 462) und denen von Mono- 
clea, andererseits bei den meisten Laubmoosen, während er sich bei den 
freistehenden mehr der Kugelform nähert (Fig. 461, ]). 

Er besteht aus einer Wandschicht und dem Komplex der Spermato- 
zoidmutterzellen. 

Die Spermatozoiden sind stets mit zwei Cilien ausgerüstet (Fig. 462). 
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Die Wandschicht, ursprünglich mit Chlorophyll versehen, zeigt in 
beiden Reihen (so bei Sphaerocarpus, Fossombronia, Anthoceros, vielen 
Laubmoosen) häufig Chro- 
moplasten, die sie rötlich 
oder gelbbraun erscheinen 
lassen; man könnte, ent- 
sprechend der Annahme von 
STAHL, vermuten, daß diese 
Färbung zu einer stärkeren 
Erwärmung der Antheridien 
in Beziehung stehe. Daß 
die Färbung der Wand eine 
biologische Bedeutung hat, 
wird auch dadurch wahr- 
scheinlich, daß bei Sphaero- 
carpus, wo die Antheridien 
von einer sackartigen Hülle 
eingeschlossen sind, diese 
letztere vielfach eine röt- 


B zen ch Tee Fig. 461. I. Radula epiphylla. Optischer Längsschnitt 
ebenso land ıch bei Leilld, qurch ein Stück eines Antheridienstandes. Getroffen 
deren Antheridien in seichte ist ein Blatt, oberhalb dessen ein mit sehr langem 
Thallusgruben versenkt sind, Stiel ze EEE entspringt, weiter oben 
- a _ eine Papille. . Ein Perianth mit befruchtetem 
Hände er h ——n Archegon. A. Unbefruchtet gebliebene Archegonien. Der 
lecken häufig violett ge- StieldesSporogons (punktiert) hat sich weit in das unter- 
ee: ganz Ähnliches gilt halb des Archegons befindliche Sproßstück eingebohrt. 
ür Marchantia. Bei Tetra- 
phis und anderen Laubmoosen zeigen die die Antheridien umgebenden 


Blätter eine rötliche Färbung. Jedenfalls können also Färbungen ver- 


ps 


Fig. 463. Längsschnitt durch ein 
Stämmchen von Phascum cuspidatum, 
nach Hormeıster. Rechts ist ein 
männlicher, links ein weiblicher 
Gametangienstand getroffen. p Para- 
physen, b Blätter. ar Archegonien 
an Antheridien. Vergr. 45. (Lehrb.) 


Fig. 462. Marchantia polymorpha, nach Srras- 

BURGER (stark vergr.). A Antheridium, an dessen 

Basis Schleimpapillen, p, sich befinden; B Sper- 
matozoiden. 


schiedener Art (teils durch Chromatophoren, teils durch gefärbte Wände 
bedingt) in Verbindung mit der Antheridienbildung auftreten. 

Zuweilen ist bei in Gruben versenkten Antheridien der obere Teil 
der Antheridienwandschicht schnabelförmig verlängert (so bei Dumortiera 
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irrigua). Der Fortsatz drängt sich in die enge Mündung der Antheridien- 
srube ein und hält diesen Kanal offen. 

Die Antheridienwand ist bei der Entleerung des Antheridieninhaltes 
aktiv beteiligt‘). Und zwar findet die Offnung in den meisten Fällen 
durch ganz ähnliche Mittel statt, wiesie im Annulus mancher Laubmooskapseln 
angewendet werden, d.h. es findet eine Ablagerung stark quellbarer Substanz 
(Schleim) in der Zelle (auf der Zellwand) statt, deren Volumvergrößerung 
durch Wasseraufnahme dann eine Offnung der Antheridien herbeiführt. 

Soweit meine Untersuchungen reichen, lassen sich zwei — freilich 
nicht für alle Formen einer Reihe gleichmäßig geltenden — Typen auf- 
stellen: der Lebermoostypus (mit welchem Sphagnum übereinstimmt) und 
der Laubmoostypus. Letzterer ist ausgezeichnet dadurch, daß nur eine 
scharf begrenzte, zuweilen nur aus einer Zelle bestehende apikale Zell- 
gruppe des Antheridiums an der Offnung beteiligt ist; ich bezeichne diese 
Zellgruppe, resp. Zelle deshalb als Offnungskappe, während bei den 
untersuchten Lebermoosen und Sphagnum eine solche Abgrenzung nicht 
stattfindet, vielmehr eine größere Zahl von Wandzellen an der Öffnung 
teilnimmt. 

Im folgenden sollen kurz einige Beispiele beschrieben werden. 

Vorausgeschickt sei, daß die Antheridien mit einer Cuticula über- 
zogen sind, die bei den freistehenden derber sein dürfte als bei den tief 
eingesenkten, ferner, daß die Offnung fast momentan erfolgt, wenn man 
ein reifes Antheridium mit einem Wassertropfen in Berührung bringt. 
Es bedarf kaum des Hinweises darauf, daß damit auch die Spermatozoen 
in günstige Lebensbedingungen kommen. 

Lebermoose. 1. Das Offnen der Jungermannieen- Antheridien 
erfolgt — soweit die Beobachtungen reichen — in allen Fällen wesentlich 
gleich. Die Wandzellen, namentlich im oberen Teil des Antheridiums, 
lagern Schleim auf ihrer nach außen gekehrten Zellwand ab. Dessen 
Quellung spannt die Cuticula, die schließlich reißt. Vielfach lösen sich 
dabei die Wandzellen ab und erhalten jetzt eine wurstförmige, ıhrer ur- 
sprünglichen entgegengesetzte Krümmung (Fig. 471, 5). Ich habe aber nie 
beobachten können, daß sie, wie GOTTSCHE vermutete, als „ejaculatores 
seminis“ dienten. Es können die Zellen der Antheridienwand aber auch 
im Zusammenhang bleiben, mit Ausnahme der Rißstellen, und durch ihre 
Zusammenziehung (da sie vorher gedehnt waren) einen Druck auf den 
Inhalt ausüben. 

Bei den tief eingesenkten Antheridien der Marchantiaceenreihe 
beobachtete ich eine sehr starke Vergrößerung des radialen Durchmessers 
der Wandzellen reifer Antheridien. Hier kommt hauptsächlich nicht die 
Spannung gegen die Cuticula des Antheridiums, sondern gegen die Wand 
der Grube in Betracht, in der das Antheridium sitzt. 

Die Grubenmündung ist bei manchen hierher gehörigen Formen in 
eine über die Oberfläche hervorragende Spitze ausgezogen (Fig. 584, I, S). 
Diese dient meiner Ansicht nach demselben Zwecke wie die Spitze einer 
Spritze, die Antheridienwand wirkt wie die Wand eines Gummiballs, den 
man bei einem „Spray“ zusammendrückt. Bei manchen Lebermoosen 
findet wie bei diesem Apparate ein Aussprühen der Spermatozoiden statt. 
So (wie schon THURET beobachtete) bei Fegatella conica?). Kuitiviert 


!) Vgl. GoEBEL, Über den Offnungsmechanismus der Moosantheridien, I. Suppl. aux 
Annales du jard. bot. de Buitenzorg 1898. Daselbst die ältere Literatur. 

?) Auch bei anderen Marchantiaceen mit sitzenden Antheridienscheiben findet 
sich derselbe Vorgang — ob bei allen ist fraglich. 
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man reife Antheridienstände unter einer Glasglocke und hebt diese ab, 
so sieht man durch die „Explosion“ der Antheridien einen feinen Sprüh- 
regen bis "/, m weit abgeschleudert. Offenbar genügt die geringe Volum- 
veränderung des Antheridienstandes beim Eintrocknen, um die gespannte 
Antheridienwand zum Platzen zu bringen. 

Bei manchen Marchantiaceen nehmen auch die Wände der Gruben, 
in welchen die Antheridien stehen, an der Entleerung der letzteren teil. 
Sie sind schleimhaltig und üben, wenn dieser Schleim quillt, einen Druck 
auf die Antheridien aus. So bei Sauteria alpina.u. a. 

Indes treten bei einzelnen Gattungen auch Modifikationen auf. In be- 
sonders eigentümlicher Weise bei Cyathodium!). 

Die Antheridien sind hier in kurzen, sehr einfach gebauten Sprossen ein- 
gesenkt. Die Wandschicht ist zur Zeit der Reife ganz zusammengedrückt, 
mit Ausnahme der obersten und der untersten Zelle. Erstere wird verhältnis- 
mäßig groß und drängt sich in die enge Öffnung der 
Antheridiengrube ein (Fig. 464, 7), so diese für die 
Spermatozoiden offenhaltend. Schließlich platzt sie offen- 
bar. Da die Antheridien unter sich und mit dem Ge- 
webe des Antheridienstandes in Spannung stehen, wird 
der Spermatozoidbrei alsdann durch die Offnung entleert 
werden. 

Die Cyathodium-Antheridien haben also eigentlich eine 
nur aus Einer Zelle bestehende „Offnungskappe“, was an 
das Verhalten einiger Laubmoosantheridien erinnert. Es 
ist dies eins der zahlreichen Beispiele dafür, daß ein Fig. 464. Längsschnitt 
bei Laubmoosen weit verbreitetes Verhalten bei ein- durch einen Antheridien- 

; ; h 3 stand von Cyathodium 
zelnen Liebermoosen als Variante auftritt. Zugleich ist „„yernarum stark vergr. 
das Verhalten der Antheridien denen anderer Marchan- 
tiaceen gegenüber zweifellos als eine Reduktion aufzufassen, wie sie bei 
dieser Gattung auch in anderen Beziehungen auftritt. 


Auch bei Oxymitra treten die Wandzellen des Antheridiums ganz 
außer Funktion, da sie zusammengedrückt werden, was nach dem soeben 
angeführten ohne Störung der Entleerung erfolgen kann. 

Merkwürdig ist, daß die Wand der ganz geschlossenen Grube, in 
welcher die Antheridien am Anthoceros (Fig. 465, 70) stehen, einen 
aktiven ÖOffnungsmechanismus besitzt. Die Autoren pflegen nur mitzu- 
teilen, daß die Antheridien hier endogen, also von Anfang an von der 


!) Untersucht wurde Ü. cavernarum von Bouzay (trockenes Material, Nachprüfung 
an frischen Mikrotomschnitten ergab dasselbe). Es sei dabei bemerkt, daß in systemat. 
Beziehung bei dieser Gattung einige Verwirrung herrscht. Die genannte Art wird von 
SCHIFFNER als Ü. aureo-nitens (GRIFF.) SCHIFFNER bezeichnet und in seinen Exsikkaten 
„Iter indieum“ als Nr. 4 ausgegeben. Das ist aber nicht — Synhymenium aureo-nitens 
Grirr. Letztere hat, wie aus der Abbildung (in GriırrırH, Icones plant. Asiaticarum 
II Pl. LXIX D II 1) hervorgeht, auf der Hülle der Archegonienstände, namentlich 
auf deren Unterseite Borsten, welche dem Cyathod. „aureo-nitens SCHIFFNER“ (non Mitt.!) 
durchaus fehlen. Bei dem wirklichen, mir aus dem N. W. Himalaya vorliegenden 
C. aureo-nitens sind sie vorhanden. Sreruanı hat in „Species Hepatic.“ (I, 69) den 
SCHIFFNER’Schen Irrtum aufgenommen, und erwähnt nichts von den Borsten der Hülle. 
Daß letztere „ein metamorphosierter Ventralast“ sei (wie Sr. meint), ist, wie beiläufig 
bemerkt sein mag, gleichfalls irrtümlich. Die „Hülle“ von Cyathodium entsteht genau 
wie bei anderen Marchantiaceen (s. u.) d. h. die Archegonien stehen auf der Oberseite 
des Thallus und werden von einem dorsalen Auswuchs überdacht. Da dieser aber 
scheinbar die Fortsetzung des grünen Thallusgewebes bildet, während der untere Teil 
der Hülle (der eigentliche Thallus) anders ausgebildet ist, sieht die Cyath.-Hülle zunächst 
etwas fremdartig aus. Ü. aureo-nitens steht dem Ü. penicillatum nahe. 
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Außenwelt abgeschnitten, im Thallus entstehen, teils einzeln, teils in 
Gruben. Wie aber kommen die Spermatozoidien heraus? 

Ich beobachtete bei verschiedenen Anthocerosarten, daß die Zellen, 
welche das Dach der Grube bilden, mit Schleim versehen sind. Sie 
schlagen sich in ähnlicher Weise zurück wie die Wandschicht eines ein- 


Fig. 465. Antheridienentwicklung verschiedener Anthoceros-Arten nach CAMPBELL, 

MoTTIER, WALDNER (aus Lorsy Vortr... A Längsschnitt eines Thallus nahe der Spitze, 

die Antheridiummutterzelle links getönt. C, D, E Entstehung zweier Antheridien. 

Die übrigen Figuren zeigen deren Zellenaufbau im Längsschnitt, Querschnitt und in 

Außenansicht. In 6A und 10 sieht man die in Gruben eingeschlossenen Antheridien. 
Die Decke der Grube besitzt einen eigenen Offnungsmechanismus. 


zelnen Antheridiums!). Die Antheridien liegen dann, umgeben von einer 
halskrausenartigen Hülle, frei zutage und können ihren Inhalt nach außen 
entleeren. WALDNER?) meinte, die Ausbildung einer so ausgeprägten 
Wandschichte des Antheridiums sei bei Anthoceros „völlig unerklärlich“, 
da es, vom Thallusgewebe eingeschlossen, keines Schutzes bedürfe. Das 
war ein auf Verkennung der Funktion der Wandschicht beruhender Irrtum. 
Diese hat keineswegs nur den Schutz des Inhalts zu besorgen, sondern 
ist beim Offnen des Antheridiums aktiv beteiligt. So, ist es auch bei 
Anthoceros, denn die fertigen Antheridien stehen nach Offnung der Grube 
frei auf der Thallusoberseite. 


Während hier also die Antheridien in den Höhlungen geschützt 
heranreifen, hängt bei den Marchantiaceen-Ricciaceen, deren Antheridien- 
gruben enge Ausführungsgänge haben, die Grubenbildung einerseits mit 
dem Schutze der heranreifenden Antheridien, andererseits mit der Ver- 
breitung der Spermatozoen zusammen. 


!) Schon Micrerı hat das — freilich stark schematisiert — 1729 abgebildet (a. a. O. 
Tab. 7G) aber falsch aufgefaßt (vgl. p. 1). 
. ?) M. Waroser, Die Entwicklung des Antheridiums von Anthoceros (Sitzber. der 
Wiener Ak. LXXV, Bd. I 1877, p. 13 d. S. A. 
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Daß zur Entleerung der Antheridien Wasseraufnahme notwendig ist. 
speziell für die Tätigkeit der Wandschicht ergibt sich aus dem oben Mit- 
geteilten. 

Man wird wohl zunächst anzunehmen geneigt sein, dieses Wasser ge- 
lange von außen in die Antheridiengruben, und die bekannte Erfahrung, 
daß eine Entleerung der Spermatozoen erfolgt, 
wenn man auf einen reifen Antheridienstand | nr 
von Marchantia einen Wassertropfen bringt, Rrek- 
führt gleichfalls zu dieser Annahme. = 

Indes sind die Mündungen der Antheridien- mn 
gruben (wenigstens während des Heranreifens 
der Antheridien) viel zu eng, um Wasser von 
außen eintreten zu lassen — sie sind ganz ähn- 
lich überdacht wie die Atemhöhlen des Thallus 
(vgl. z. B. Fig. 466, I von Fegatella ‚suprade- 
composita. Das Wasser für den Offnungs- 
mechanismus muß also den Antheridien größten- 
teils von innen zugeführt werden und jene 
Erfahrung beruht wohl darauf, daß durch 
Wasseraufnahme von seiten des umgebenden je 
Gewebes ein Druck auf die Antheridiengruben |, u 

“ . : ve i ige. 466. Fegatella supra- 
ausgeübt wird. Es ist also wichtig, daß die decomposita. I. Längsschnitt 
Antheridienstände gegen Verdunstung geschützt durch den oberen Teil einer 
sind. Die Papillen, die auf ihrer Oberfläche Antheridiengrube (der Spitzen- 
häufig sich finden, ermöglichen vielleicht eine Br ag reiten ve 
Wasseraufnahme. Eine direkte Wasserzufuhr Fr ee ae nee 
in die Gruben könnte höchstens dann, wenn stand. 
ihre Mündung durch das Antheridium stark 
erweitert ist, in Betracht kommen. Vielleicht wirkt der Schleim mit, der 
in diesen Gruben durch Schleimpapillen (Fig. 462, A, p) gebildet, einer- 
seits durch seine An- 
häufung in der Gruben- 
mündung gegen Aus- 
trocknung schützt, an- 
dererseits wohl auch 
wasseranziehend wirkt. 

Laubmoose. 
Untersucht wurde Fu- 
naria, Mnium, Cathari- 
nea, Polytrichum, Oya- 
thophorum. Abgesehen 
von der Zahl der Zellen 


oO . 
= ermelappe or Fig. 467. Ofinungskappe von Laubmoosantheridien. / Fu- 
unarıa £—=, bei dEN p„aria hygrometrica in Außenansicht, die Öffnungskappe 
andern mehr), ist der besteht aus einer Zelle. 2 Entleertes Antheridium von 
Vorgang inallen Fällen Polytrichum, Ofinung halbiert gedacht. 3 Spitze eines 
wesentlich derselbe. Antheridiums von Catharinea undulata im ern die 
h h : . x | S j ge- 
Fie.467 zeigt bei 1 Zellen der Ofinungskappe treten durch die Schleimablage 


die Ö angakanpo ER rung auf den Zellwänden hervor. 

Funaria in Außenansicht, in 3 bei Catharinea im Längsschnitt. Sie er- 
scheint bei Wasserzutritt als eine helle Blase, als welche sie schon HEpwı6 
beschrieben und gebildet hat. Die Cuticula wird stark gespannt, schließlich 
platzen die Zellen der Offnungskappe, der Inhalt tritt entweder zunächst 


526 Spezielle Organographie. 


Fig. 468. Cyathophorum bulbosum, 
I. Längsschnitt durch die Offinungskappe 
eines noch geschlossenen Antheridiums. 
Inhalt der Zellen punktiert, zwischen 
ihm und der Außenwand eine Schleim- 
schicht, ZI. Offnungskappe von außen, 
I1I. Längsschnitt durch ein entleertes 
Antheridium, ZV. Ofinungskappe (stehen 
gebliebene Cuticula) von außen nach 
der Entleerung. 


nach innen, um dann später, wenn die 
Cuticula am Scheitel gerissen ist, mit 
nach außen entleert zu werden, oder er 
tritt bei früherem Reißen der Cuticula 
sogleich nach außen. „In allen Fällen 
entsteht nur eine enge Offnung, ‚begrenzt 
von den Resten der Zellen der Offnungs- 
kappe (Fig. 467, 2, 468, III); langsam 
tritt der schleimige Inhalt des Anthe- 
ridiums durch diese Mündung aus. Offen- 
bar wirkt dabei einerseits die Zusammen- 
ziehung der vorher gespannt gewesenen 
Antheridienwandung, andererseits die 
(Juellung des schleimigen Antheridien- 
inhalts mit, der in Gestalt einer Wurst 
herausquillt. Später zerstreuen sich dann 
die Spermatozoen, wenn der Schleim, 
dem sie eingebettet waren, noch weiter 
verquollen ist. 


Sehen wir so schon im Bau des 
fertigen Antheridiums charakteristische 


-Verschiedenheiten, so ist nicht zu ver- 


wundern, daß diese auch betreffs des 
Zellenaufbaues sich zeigen. 


Die hauptsächlichsten Tatsachen sind 
schon im Allgemeinen Teile (p. 132 ff.) er- 
örtert worden, worauf hier verwiesen werden 
kann; betont sei nur, daß die Marchan- 
tiales bezüglich der Antheridienentwicklung 
am Anfang einer Reihe (als 7) stehen, 
durch den Stockwerksaufbau (Fig. 131, 
469) die Jungermanniaceen (als 2) am Ende 


Fig. 469. Monoclea Gottschei. /, /I junge Antheridien in einer Grube des Thallus. 

IlI Längsschnitt durch eine weibliche Pflanze, welche ganz junge Archegonien in einer 

Grube hinter dem Scheitel angelegt hat (nach vom Verf. in der Küstencordillere von 
Venezuela gesammeltem Material gez. von Ruge). 
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(Fig. 471). Für unsere Auffassung des Zusammenhangs der Lebermoose ist 
auch von Interesse, daß Sphaerocarpus (Fig. 470, 11, 12) (ebenso verhalten 
sich im wesentlichen die Anthoceroteen (Fig. 465), nur die Stielbildung ist 
anders) eine Art Übergang von / zu 2 bildet. Die keulenförmig gewordene 


Fig. 470. Sphaerocarpus terrestris nach D. Campgeut. 7—10 Archegonentwicklung, an 
der Basis das „Perianth“. 17—16 Antheridienentwicklung. 17 Spermatozoid. 


Mutterzelle des Antheridiums teilt sich durch drei Querwände, die unterste 
Zelle liefert den Stiel, die zweite den unteren Teil der Antheridienwand, die 
beiden oberen Zellen werden zum Antheridienkörper, der sich quadrantisch 
teilt. Bei den übrigen Jungermannieen pflegt der Antheridienkörper aus einer 


Fig. 471. 1-—4 Lebermoosantheridien, schematisch. / und 2 Sphaerocarpus terrestris. 

3 Junges Jungermanniaceen-Antheridium von oben. $ Antheridium einen akrogynen 

Jungermannia im Längsschnitt (schemat.). 5 Wandzelle eines geöfineten Antheridiums 

von Blyttia Lyelli, stark vergr. Die jetzt konkave Seite war ursprünglich die konvexe 
Außenseite. 


Querscheibe hervorzugehen (I. Teil, p. 131). Da auch andere Tatsachen dafür 
sprechen, daß die Jungermanniaceen sich von vereinfachten Marchantiaceen 
ableiten lassen, so ist das Verhalten der Antheridien besonders wichtig. 
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Die größere Einförmigkeit in der Organbildung der Laubmoose gegenüber 
der der Lebermoose spricht sich auch darin aus, daß bei den letzteren, soweit 
die bisherigen Untersuchungen ein Urteil gestatten, der Zellenaufbau der An- 
theridien ein ziemlich gleichförmiger ist, insofern, als der eigentliche Anthe- 
ridienkörper sich aufbaut durch Bildung einer „zweischneidigen“ Scheitelzelle 
(wie früher erwähnt). Die Teilungen, durch welche die Scheidung von Wand- 
zellen und Innenzellen erfolgen, entsprechen denen des ‚Jungermanniaceen- 
Antheridiums (vgl. Fig. 471, 3). Dabei spielen auch die bedeutenden Größen- 
unterschiede der Antheridien keine Rolle. Die winzigen linsenförmigen Anthe- 
ridien von Nanomitrium besitzen ebenso eine zweischneidige Scheitelzelle wie 
die großen, keulenförmigen von Polytrichum. Nur die Zahl der Segmente 
und ihrer Tochterzellen ist verschieden. 


Das Antheridium sitzt bei vielen Formen auf einem Stiel, welcher von 
einer kurzen Zellreihe gebildet wird, bei Nanomitrium und anderen Phasca- 
ceen, auf einem sehr langen bei Buxbaumia (Fig. 790); in anderen Fällen ist 
der Stiel ein kurzer Zellkörper. 


Sphagnum, bei welchem die Antheridienentwicklung auch durch LEITGEB’s 
Untersuchungen noch nicht in allen Einzelheiten aufgeklärt ist!), zeigt insofern 
ein interessantes Verhalten, als es sich im Aufbau der Antheridien an die 
Laubmoose anschließt (nur daß die Divergenz der Segmentwände nach LEIT- 
GEB nicht durchgehends !/,, sondern meist kleiner ist), dagegen in der Offnungs- 
weise an die Lebermoose. Dies ist um so weniger auffallend, als einerseits 
auch einzelne Lebermoosantheridien (vgl. Cyathodium) in en Öffnungs- 
mechanismus sich dem der Laubmoosantheridien nähern, andererseits Sphagnum 
auch in der Embryoentwicklung Übereinstimmung ge Lebermoosen aufweist. 
Das ist nicht verwunderlich, wenn wir die Laubmoose als die fortgeschrittenere 
Gruppe betrachten (wie dies oben geschah) — einzelne Abteilungen können dann 
sonst verwischte Eigentümlichkeiten beibehalten haben. 


B. Archegonien. 


Die Gestalt der Archegonien ist insofern überall eine übereinstimmende, 
als sie bestehen aus einem Halsteil, welcher als Leitungsweg für die 
Spermatozoiden dient (vielleicht scheidet der geöffnete Archegonienhals 
Stoffe aus, welche richtend auf die Bewegung der Spermatozoen wirken), 
und aus einem Bauchteil, welcher die Eizelle enthält (Fig. 472). Die 
Anthoceroteen (vgl. Fig. 475, 7) weichen von allen übrigen Moosen da- 
durch ab, daß ihre Archegonien in den Thallus versenkt sind. Ihre Ent- 
wicklungsgeschichte stimmt aber in den Grundzügen mit der der übrigen 
Lebermoosarchegonien überein; kleine Abweichungen hängen wohl mit 
der eigenartigen Lage der Archegonien zusammen. 

Die „freien“ Ärchegonien der übrigen Bryophyten sind entweder 
stiellos (z. B. Riccia) oder mit einem kürzeren oder längeren Stiel ver- 
sehen, am längsten ist er bei manchen Laubmoosen. 

Es hat hier aber der Stiel nicht etwa (wie bei den Antheridien) nur die 
Bedeutung, die Archegonienhälse in eine für ihre Funktion günstige Lage 
zu bringen. Wo er massig entwickelt ist, ist er für den Embryo be- 
stimmt und erfährt nach der Befruchtung noch ein beträchtliches Wachstum. 
In diesen Archegonienstiel bohrt sich "nämlich der Embryo zunächst eın. 
Bei manchen (Nanomitrium, vgl. Fig. 884) hat es damit sein Bewenden, 


!) Leite, Wachstum des Stämmehens und Entwicklung der Antheridien hei 
Sphagnum (Sitzber. der k. k. Ak. d. Wissensch. in Wien 59 Bd. I 1869, 
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bei anderen dringt er noch weiter nach unten vor. Diese Verhältnisse 
werden später zu besprechen sein. 

Das fertige Archegonium besitzt bekanntlich einen von einem Zell- 
strang (den Halskanalzellen % Fig. 472 A) durchzogenen Halsteil und 
einen die Zentralzelle einschließenden Bauchteil. Die Zentralzelle teilt 
sich durch eine Querwand in zwei: eine obere, die Bauchkanalzelle 
(k” Fig. 13, A), und eine untere, die Eizelle (Fig. 472, A), bei manchen 
sind sie fast gleich groß, bei den meisten ist die Eizelle viel größer. 

Es ist nicht bekannt, 
welche Bedeutung diese Tei- 
lung hat, und ob der Bauch- 


B 


1 
ist 
-f 
c 


e .. 
en (ar 


Fig. 473. C Mnium cuspidatum, 
A Offnungskappe des Archegons 
in Außenansicht, B im Längs- 


Fig. 472. Marchantia polymorpha. Archegonien, schnitt, C geöffnet, die Zellen der 
stark vergr. (nach StrAsBuRGerR). % Halskanal- Ofinungskappe haben die Cuti- 
zellen (schon in A verschleimt); %” Bauchkanal- cula gesprengt, D geöfineter 
zelle; o Eizelle; in C ein mehrzelliger Embryo; Archegonhals von Orthotrichum 
pr Perianth. speciosum (nach ZIELINSKI). 
kanalzelle eine bestimmte Funktion — etwa die Absonderung der Lock- 
stoffe für die Spermatozoiden — zukommt. Man kann hypothetisch die 


Bauchkanalzelle als Rest einer zweiten Eizelle betrachten, aber Bestimmtes 
wissen wir darüber nicht. Ihr konstantes Vorkommen spricht dafür, dab 
sie auch eine physiologische Rolle zu erfüllen hat. 

Die Halskanalzellen haben den Schleim zu liefern, der den Halskanal 
nach der Archegonienöffnung erfüllt. Ihr Protoplasmainhalt geht, soweit 
er nicht zur Schleimbildung verwendet wurde, zugrunde, ebenso wie der 
der Bauchkanalzelle.e Es unterliegt für mich keinem Zweifel, daß der 
den Halskanal erfüllende Schleim die Eizelle zunächst gegen die Be- 
rührung mit Wasser schützt — es ist das eine Funktion, die ihm auch 
in anderen Fällen (selbst bei solchen Zellen, die mit einer Membran um- 
geben sind) außerordentlich häufig zukommt. 

Die Offnung des Archegoniums erfolgt durch Auseinanderweichen 
der apikalen Halszellen, wobei ähnliche Vorgänge eintreten!), wie sie bei 


!) Vgl. Zıerisskı in Flora 100 Bd. (1910) p. 2. 
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den Antheridien geschildert 
wurden, es findet sich auch 
wie bei diesen eine Offnungs- 
kappe. Die Abbildungen 
Fig. 473 und 474 zeigen dies 
ohne weiteres. 


Die Entwicklung der 
Archegonien mit der der An- 
theridien sowie ihre Homologie 


| wurden schon im allgemeinen 
Fig. 474. Links halb, rechts ganz geöffneter Arche- Tej] besprochen. Hier sei also 
gonhals von Mnium undulatum nach ZiELısskı. nur folgendes erwähnt: 


1. Lebermoose!). Das Schema der Entwicklung ist folgendes. Hier, 
wie überall, nimmt das Archegon seinen Ursprung aus einer einzigen Zelle. 


|! 


Fig. 475. 1—5 Schematische Figuren für die Entwicklung eines gewöhnlichen Leber- 

moosarchegoniums 3 im Querschnitt, die anderen im Längsschnitt, D die „Deckelzelle“ 

(Original), 6, &—12 Anthoceros-Archegonium 7, Notothylas im Längsschnitt, D Deckelzelle 
(nach D. CAmPpBELL und MorTıEr. Aus Lorsy, Vorl. 


Diese teilt sich zunächst in eine untere (st Fig. 475, 7), welche den Abschluß 
des Archegoniums nach unten, resp. den meist kurzen „Stiel“ bildet, und in 
eine obere. Diese zerfällt durch drei Längswände (Fig. 475, 2, 3) in eine 
mittlere und drei peripherische Zellen, die mittlere durch eine Querwand in 
die Deckelzelle D (Fig. 475, 3) und die primäre Zentralzelle c!). Diese erfährt 
zunächst eine Querteilung, wodurch die Zellen h und c entstehen: erstere ist 
die Mutterzelle der Halskanalzellen, die durch wiederholte Querteilungen sich 
bilden, letztere ist die sekundäre Zentralzelle, die sich teilt in Bauchkanal- 


!) Vgl. namentlich Jaxczewskı, Vergleichende Untersuchungen über die Entwick- 
lungsgeschichte des Archegoniums. DBotan. Zeitung 1872. Von neuerer Literatur: 
D. CampgeLt a. a. OÖ. und GayEr, Recherches sur le developpement de l’Archegone 
chez les Muscinees, Ann. des scienc. nat. VIII. Serie bot. T. 3, 1897, worauf betrefis der 
Einzelheiten, wie Zahl der Kanalzellen usw. verwiesen sei. 
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zelle und Eizelle. Die peripherischen Zellen bauen den Halskanal auf, wobei 
auch (entgegen JANCZEWSKIS Angaben) die Deckelzelle“ d sich wiederholt 
teilt (vgl. GAYET a. a. 0.) 

Bei den Anthoceroteen ist alles ebenso, nur daß schon die Mutter- 
zelle in das Gewebe versenkt ist, und die Halskanalmutterzelle von der Deckel- 
zelle d abgeschnitten wird, welch letztere sich am Aufbau des Halskanals 
nicht weiter beteiligt. Sie teilt sich noch in zwei oder vier Zellen durch 
Teilungswände, die rechtwinklig auf der Oberfläche stehen (Fig. 475, 6—10). 

Nach den meisten Angaben sollen die Archegonien der Anthoceroteen ganz 
in das Gewebe versenkt sein. Es ist dann nicht 


recht verständlich, wie die Spermatozoiden die N a 
geöffneten Archegonien auffinden können. Ich f 97 \ Ar [ Er 
finde sowohl bei Anthoceros laevis als bei ver- | \- f\ LE/T 


schiedenen ausländischen Arten, daß an der Stelle, 
wo ein reifes Archegonium sich befindet (sie 
werden unmittelbar hinter dem Thallusscheitel an- 
gelegt) deutlich eine Hervorwölbung über die 
'Thallusoberfläche wahrnehmbar ist (vgl. auch 
Fig. 475, /0 u. 12). Die Outicula dieser Her-, 
‚vorwölbung wird durch Schleimbildung abgehoben. 
Die Deckelzellen werden offenbar durch Schleim- 


. . : d 
‚bildung gesprengt, man findet also eine (— im ATEN 
Verhältnis zu Archegonien mit „freien“ Hälsen —) LI 
gewaltige Schleimblase über der Mündung des | 
geöffneten Archegoniums. Diese kann leicht die 


Spermatozoiden auffangen. Der Mangel eines 
hervorragenden Halsteiles wird also bei Anthoceros 
ersetzt durch die gesteigerte Schleimbildung. Tat- 
sächlich ist ja auch die Sporogonbildung bei den 
Anthoceroteen meist eine sehr reichliche, ein Be- 
weis dafür, daß die Befruchtung gesichert ist. 
Wenn nach einer Angabe Archegonien gelegent- 
lich auch auf der Thallusunterseite von Antho- 

ceros vorkommen sollen, so ist dies wohl, ähnlich Fig. 476. Mnium undulatum, 

5 E & Archegonienentwicklung. 

wie bei Farnprothallien, auf abnorme Beleuch- st bei IT ist das Arche- 
tungsverhältnisse zurückzuführen. gonium (A) angelegt; st Stiel 

2. Laubmoose. Die Hauptdifferenz soll (bei /V nicht gezeichnet). 
hier (nach den Angaben von JANCZEWSKI, KÜHN 
und CAMPBELL) den Lebermoosen gegenüber darin bestehen, daß die Hals- 
kanalzellen nicht, wie bei den Lebermoosen, aus den Teilungen einer Mutter- 
zelle hervorgehen, sondern zum Teil durch ein eigentümliches Wachstum der 
Deckelzelle geliefert werden. Diese soll als Scheitelzelle funktionieren und 
Segmente liefern parallel ihren Außenwänden und nach der Basis des Arche- 
goniums hin (vgl. Fig. 476, IV). Die äußeren werden dann zu neuen Hals- 
zellen, die inneren zu Kanalzellen. 

GAYET stellt dies in Abrede; seinen Angaben nach verläuft vielmehr die 
Entwicklung des Laubmoosarchegoniums im wesentlichen ganz ebenso wie bei 
den Lebermoosen, d. h. die Deckelzelle kann wohl neue Halszellen bilden, 
gibt aber keine Segmente nach innen ab. 

Nach meinen Untersuchungen an Mnium undulatum !) (Fig. 476) kann 


!) Vgl. auch Horrerty, The archegonium of Mnium cuspidatum (Bot. Gazette 37 
(1904), welcher später zu demselben Ergebnisse gelangt. (Man braucht übrigens keine 
Kernteilungen, um junge Wände sicher erkennen zu können!) 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Heft. 34 
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ich indes GAYET nicht bestimmen; hier finde ich, daß die Angaben von 
JANCZEWSKI u. a. durchaus zutreffend sind, und das Laubmoosarchegonium 
sich in der Tat durch sein eigenartiges Spitzenwachstum (welches auch neue 
Kanalzellen liefert, vgl. z. B. x in Fig. 476, IV) von dem Lebermoosarche- 
gonium unterscheidet. Selbst Lebermoosarchegonien mit sehr langem Halsteil 
(wie z. B. die von Physiotium) zeigen nicht das Spitzenwachstum der Laub- 
moosarchegonien. Das letztere ist also etwas den bisher untersuchten Laub- 
moosen Eigentümliches. Ob es auch bei Laubmoosen mit kleinen kurzhalsigen 
Archegonien vorhanden ist, bedarf näherer Untersuchung; indes darf das zu- 
nächst als sehr wahrscheinlich angenommen werden. 

Der „Stiel“ ist bei dem Archegonium von Mnium undulatum, das als 
Beispiel gewählt wurde, besonders stark entwickelt. Seine Zellen behalten 
ihre embryonale Beschaffenheit bei und können sich nach der Befruchtung der 
Eizelle weiter teilen. Der Stiel besitzt eine große Bedeutung für den Embryo. 
Einerseits ist in ihm Baustoff angehäuft, welchen der Embryo während seiner 
Entwicklung aufbraucht, andererseits beteiligt sich der Stiel („Fuß“) (wie später 
dargestellt werden wird) wesentlich am Aufbau der Hülle des Embryos. Bei 
den Lebermoosen ist dies nicht, oder (wie bei Marchantiaceen (Fig. 472, Caly- 
pygeia u. a.) in geringerem Maße der Fall. 

Morphologisch entspricht er offenbar nicht, wie man nach der Zellen- 
anordnung angenommen hat, dem Antheridium, sondern nur dessen Stiel. Wie 
aus diesem können auch aus dem Archegonstiel gelegentlich Paraphysen her- 
vorgehen. 

Die Anlage des Stieles geht der des eigentlichen Archegons voraus. In 
Fig. 476, / ist nur die mit einer „zweischneidigen“ Scheitelzelle wachsende 
Stielanlage vorhanden, aus deren Endzelle dann erst der eigentliche Arche- 
goniumkörper hervorgeht. 


Aus den angeführten Tatsachen ergibt sich, daß der Aufbau der 
(Gametangien ein für die einzelnen Gruppen der Bryophyten charakter- 
istischer ist. 

Es ließ sich für den der Antheridien der Lebermoose eine Reihe 
Marchantiales-Jungermanniaceen aufstellen; auch die Anthoceroteen zeigen 
mit den Marchantiales gemeinsame Züge. Die Archegonien stimmen 
viel mehr miteinander überein. Die Archegonentwicklung der Laubmoose 
erscheint aber als eine Weiterentwicklung gegenüber der der Liebermoose. 
Die Antheridien der Laubmoose vereinigen gewissermaßen den Aufbau 
der Marchantiales mit dem der Jungermanniales, zeigen aber den „os- 
zillierenden“ Scheitel, den wir auch bei den Sporogonien der Laubmoose 
antreffen. 


$3. Vergleich des Gametophyten und des Sporophyten beider 
Gruppen. 


Die beblätterten Formen der Lebermoose gleichen, wie.schon aus der 
Darstellung im allgemeinen Teil hervorgeht, (z. B. I, p. “5ff.) in vieler Hinsicht 
denen der Laubmoose: so in der Art des Scheitelwachstums, der Blatt- 
bildung, der Verzweigung — ein dorsiventrales Laubmoosstämmchen sieht 
einem Liebermoos auch äußerlich ähnlich. Trotzdem wird man selbst an 
einem kleinen Blattstück kaum je ım Zweifel sein, ob es zu einem Laub- 
moos oder einem Lebermoos gehört. Nach der hier vertretenen An- 
schauung liegt in beiden Reihen eine parallele Entwicklung vor. Die 
Laubmoose erweisen sich aber auch in der Gestaltung des Vegetations- 
körpers als die weiter Vorgeschrittenen. Sie fügen dem Auftreten be- 
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blätterter Sprosse sehr häufig hinzu das der Scheiteltorsion, das einer 
höheren anatomischen Gliederung (Zentralstrang, Blattspuren) und das 
eines Scheitelwachstums der Blattanlagen. 

Dasselbe gilt auch für die Rhizoiden; während die der Lebermoose 
fast überall einzellig sind, stellen die der Laubmoose Zellreihen dar — ein 
Verhalten, das, soweit bis jetzt bekannt, bei Lebermoosen nur in einer 
Gattung als „zufällige“ Variation aufgetreten ist. 

In beiden Reihen finden wir ferner ein thalloses Anfangsstadium des 
Vegetationskörpers. Während. viele Lebermoose darüber nicht hinaus- 
kommen, also thallos bleiben, gibt es kein einziges dauernd thalloses Laub- 
moos, nur die männlichen Pflanzen von Buxbaumia nähern sich stark rein 
thalloser Gestalt. Die Beziehungen zwischen Thallus und beblättertem 
Sproß werden bei der Besprechung der Lebermoose erörtert werden. 

Hier fragt es sich, ob auch der Sporophyt beider Gruppen ge- 
meinsame Züge erkennen läßt. 

Zunächst sei die gröbere Gliederung der Sporophyten in beiden 
Gruppen verglichen. 

Bei den Lebermoosen kommen — wenn wir von den rückgebildeten 
Sporogonen von Riccia u. a. absehen — zwei Haupttypen in Betracht: 
der des Anthoceros- und der des Jungermanniaceensporogons. 


Beide haben einen oberen Teil, der Sporen bildet, und einen unteren, 
der als Haustorium dient. Zwischen ihnen befindet sich bei den ‚Junger- 
manniaceen der „Stiel“ des Spo- 
rogons. Für die Anthoceroteen 
charakteristisch ist die bedeu- 
tende Länge, welche der die 
Sporen bildende Kapselteil auf- 
weisen kann. Es ist dies ermög- 
licht durch ein „interkalares 
Meristem“, welches sich an 
der Basis des Kapselteiles ım 
Embryo befindet. 


Man hat dieses interkalare 
Wachstum als für Anthoceros 
besonders charakteristisch be- 
trachtet. Das ist, wie wir sehen 
werden, nicht der Fall. 


Vergleichen wir, indem wir 
Anthoceros vorläufig beiseite 
lassen, zunächst ein Junger- 
manniaceen- und ein Polytricha- 
ceensporogon. 


Beide zeigen eine@rliederung 
in Stiel und Kapsel. Aber die 
zeitlichen Verhältnisse der Aus- 
bildung des ersteren sind in L . IN ESth 
beiden Fällen recht verschieden. Fig. 477. Schematische Darstellung der gröberen 
Bei den Jungermanniaceen ist Gestaltung eines Jungermanniaceen- (/, //) und 
der Stiel, wie das Schema eines Laubmoossporogons. Bei / das Sporogon in 


Fig. 477, I in etwas übertriebener seiner Hülle, der Stiel in das beblätterte Stämmchen 
eise zeigt { Ber ] eingesenkt. Bei // Stiel stark verlängert, Hülle ge- 

BI6H WENN, ale ApSel sprengt. /II—IV Laubmoossporogon Ca Calyptra, 
schon reif ıst, noch kurz. Erst v Vaginula, A Apophyse, Stielmeristem schraffiiert. 
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später, (kurz vor der Sporenaussaat) streckt er sich stark und hebt die 
Kapsel empor (Fig. 477, Il). | 

Bei den Laubmoosen (von denen Catharinea undulata untersucht 
wurde) geht die Fertigstellung des Stieles der der Kapsel 
voraus. Die Embryonen sind lange Zeit, nachdem sie den ÄArchegonien- 
bauch gesprengt haben, spindelförmige Körper (Fig. 477, IIT), an denen 
man äußerlich von einer Kapsel nichts sieht. 


} 
\ / 
AUF 
N 


) 


Fig. 478. I Catharinea undulata. Längsschnitt 
eines jungen Sporogons im oberen Teil, 5 Schei- 
telzelle, A Amphithecium, #£ Endothecium, 
M Meristem, / Medianwand. Stark vergr. //der 
Embryo bei etwa 5facher Vergr. K Kapselteil. rs 
III Hookeria quadrifaria (Neuseeland 1898), rar 

Embryo (bedeutend jünger als der von Catha- Fig. 479. (Nach Schmper.) Catharinea undulata 
rinea), M Stelle, an der dasinterkalare Meristtem Pflanzen mit Sporogonien. Aus den Rhizoidensträngen 

sich zu bilden beginnt. Stark vergr. entstehen neue Sprosse. Etwas vergr. 


Der inneren Ausbildung nach ist sie angelegt, aber sie bleibt lange 
auf einem Anfangsstadium stehen. 

Fig. 478 stellt den Längsschnitt durch den oberen Teil eines 17 mm 
langen Embryos dar. Der Kapselteil war nur 0,44 mm lang und besab 
oben sogar noch eine tätige zweischneidige Scheitelzelle.!) Alles andere 


!) Sie wird früher oder später im Verlauf der Entwicklung aufgeteilt. Als weiteres 
Beispiel sei eine Messung von Tetraphis pellueida mitgeteilt. An einem 13 mm langen 
Spirophyten war der Kapselteil 0,165 mm lang, das Meristem 0,11. 


ch Aut 
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gehört dem Stiel zu. Dieser erreicht seine bedeutende Länge (über 30 mm) 
dadurch, daß unter dem Kapselteil des Embryos eine Zone von Teilungs- 
gewebe vorhanden ist (M Fig. 478, I). Diese liefert neues Zellenmaterial, 
während im unteren Teil des Stieles die Zellen längst in den Dauer- 
zustand übergegangen und in der Rindenzone zu braun gefärbten Skleren- 
chymfasern ausgewachsen sind. 

Fig. 478, II gibt eine Anschauung davon, wie sehr der Kapselteil 
(punktiert) in der Entwicklung hinter dem Stiele zurückbleibt. Dabei 
hat der Stiel seine volle Länge noch lange nicht erreicht; man müßte 
ihn um das Doppelte, also auf über 6 cm verlängert denken (da die Figur 
etwa Dmal vergrößert ist und der Stiel über 35 mm lang wird), um seine 
Länge im fertigen Zustand zu haben. Das Meristem ist nach unten hin 
natürlich nicht scharf abgegrenzt. Seine Länge betrug bei dem in der 
Fig. 478, II abgebildeten Catharineasporophyten etwa '/, mm. Trotz der un- 
gemein starken Tätigkeit dieses interkalaren Meristems hat man seine 
Bedeutung bis jetzt nicht erkannt — was wohl dadurch bedingt war, daß 
sich die Aufmerksamkeit nur auf die Zellteilungsfolgen im Kapselteil 
richtete. 

Es zeigt sich also, daß keineswegs nur Anthoceros ein 
interkalares Meristem hat. Dieses findet sich vielmehr 
auch bei den Laubmoosen und (etwas weniger scharf ausgesprochen 
und weniger lang arbeitend) auch bei den meisten Lebermoosen. 
Nur kommt bei diesen wie bei den Laubmoosen im Gegensatz zu Antho- 
ceros das vom Meristem gebildete Zellenmaterial nicht dem Kapselteil, 
sondern dem Stiele zugute. 

Nach der in dieser Darstellung vertretenen Auffassung ist dies aber 
kein wesentlicher Unterschied. Denn wir nehmen an, daß die Sporo- 
phyten der übrigen Bryophyten aus anthocerosähnlichen Formen eben 
dadurch hervorgegangen sind, daß das Meristem steril wurde, d. h. also 
für den Stiel. nicht für die Kapsel arbeitete. Damit stimmt auch über- 
ein, daß der Kapselteil bei Anthoceros am längsten, der Stielteil da, wo 
ein solcher wie bei Notothylas unterscheidbar ist, am kürzesten ist. 


Ohne Beachtung dieses bei den Laubmoosen am stärksten aus- 
geprägten interkalaren Meristems ist das ganze Verhalten des Embryos 
nicht verständlich: nur dieses Meristem ermöglicht es — ebenso wie bei 
Anthoceros — da das Spitzenwachstum nur wenig in Betracht kommt — 
dem jungen Sporophyten aus derihn umgebenden Hülle herauszukommen. 
Bei den Lebermoosen, bei welchen das Meristem nur kurz tätig ist 
und nur niedrige dünnwandige Zellen liefert, bleibt der Embryo auch 
viel länger in seiner Umhüllung eingeschlossen, was uns auch seine ana- 
tomische Rückbildung verständlich macht. 


Bei den anderen aber ist es ferner das Meristem, wesches sorgfältig 
geschützt wird, sei es von unten her (Anthoceros), sei es von oben durch 
die ihm dicht anliegende Kalyptra (Laubmoose) (Fig. 477, IV, V). | 

Das Meristem ermöglicht auch manchen Laubmoosembryonen sich ein 
Assimilationsgewebe auszubilden, welches nicht wie bei Anthoceros diffus über 
die Kapsel verteilt, sondern an der Basis (meist an der „Apophyse*“, 
Fig. 477, VI, A.) gelegen ist. Dessen Tätigkeit kann dann der Sporen- 
ausbildung zugute kommen. 

Endlich zeigt uns das Meristem. daß das Baumaterial für die Haupt- 
masse der Laubmoossporophyten. auch dann, wenn dieser ein Assimilations- 
gewebe ausbildet (was bei Catharinea so gut wie nicht der Fall ist), 
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ebenso wie bei den Lebermoosen dem Gametophyten entstammt. Im Stiel 
sind auch Reservestoffe abgelagert, die der Kapsel später zugute kommen. 
So erklärt es sich, daß junge isolierte, keine Spur einer Kapselanschwellung 
zeigende Sporophyten von Catharinea, die ich auf Filtrierpapier gelegt 
oder in Wasser hatte schwimmen lassen, es zur Bildung kleiner Kapseln 
mit Sporen (meist inhaltsarmen) brachten, obwohl ihre eigene Assi- 
milationstätigkeit wegen des Mangels an Spaltöffnungen usw. kaum in 
Betracht kommen kann. 

Der Verf. muß deshalb auch jetzt noch an seinem von HABERLANDT!) 
bestrittenen Satze von 1881 festhalten. „Das Sporogonium lebt zum 
allergrößten Teil auf Kosten des Vegetationskörpers, an welchem 
das befruchtete Archegonium sitzt; es ist in physiologischem Sinn die un- 
geschlechtliche Generation, das Sporogonium ein Parasit der geschlecht- 
lichen“!). Denn die Assimilationstätigkeit der Sporophyten (die aber auch 
bei manchen Laubmoosen sehr oder ganz zurücktritt) setzt erst ein, wenn 
der „allergrößte Teil“ der Sporophyten schon fertig ist! Sie kommt nur 
der Bildung der Sporen zugute, welche, so wichtig sie auch sind, quan- 
titativ doch nur einen kleinen Teil eines Catharineasporogons aus- 
machen. 

Die Abhängigkeit der Kapselentwicklung vom Lichte bedarf näherer 
Untersuchung. Bei Catharinea undulata entzog ich an 25 jungen Sporo- 
gonien, die noch spindelförmig waren, also äußerlich keinerlei Andeutung 
einer Kapselbildung zeigten, den Spitzenteil durch Umwicklung mit Stanniol 
der Einwirkung des Lichtes, während die Seta und die Pflanzen, an denen 
die Sporogonien sich befanden, belichtet blieben. 


21 der so behandelten Sporogonien bildeten vollständig normal ent- 
wickelte Kapseln aus, offenbar auf Kosten der in dem Stiel aufge- 
speicherten und der von den Gametophyten stammenden Baustoffe. Daß bei 
den übrigen 4 die Kapseln verkümmerten, ist wohl auf Schädigungen beim 
Umwickeln oder auf „Zufall“ zurückzuführen — gelegentlich wird auch 
bei nicht behandelten Pflanzen die Kapselbildung gestört. 


Die ersten derartigen Versuche stammen von HABERLANDT?). Er 
untersuchte Physcomitrium und Funaria. Bei ersterem fand er, daß Licht- 
mangel die Teilungen des Archespors und der Sporenmutterzellen sowie die 
Weiterentwicklung und Reifung der Sporen (unter denen aber zahlreiche 
verkümmerte waren), nicht hinderte. Bei Funaria unterblieb bei Licht- 
mangel die Weiterentwicklung und Reifung der Kapseln — wobei unent- 
schieden bleibt, wie das Licht diese Vorgänge beeinflußt. 


Soweit diese unvollständigen Beobachtungen ein Urteil gestatten, 
scheinen sich also die verschiedenen Moosarten bezüglich der Abhängigkeit 
der Kapselentwicklung vom Lichte recht verschieden zu verhalten. Es ist 
aber wohl möglich, daß auch die einzelnen Entwicklungsstufen eines und 
desselben Mooses in dieser Hinsicht nicht übereinstimmen, daß also z. B. 
der oben erwähnte Versuch mit Catharinea anders ausgefallen wäre, wenn 
dazu jüngere Sporogonien benützt worden wären oder wenn eine Ver- 
finsterung der ganzen Pflanze stattgefunden hätte. 


Kehren wir zur Entwicklungsgeschichte dieser Sporogonien zurück. 
so ist noch zu bemerken, daß für den Aufbau des Kapselteiles auch das 


!) GoEBEL, Die Muscineen, In: Schexk’s Handbuch der Botanik I (1881) und HABer- 
LANDT, Beitr. zur Anatomie und Physiologie der Laubmoose, Jahrb. für wissensch. Bot. 
XVII (1886), p. 428. 

?) G. HABERLANDT, a. a. O., p. 452. 
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— sehr langsam fortschreitende — Spitzenwachstum in Betracht kommt!). 
An einem 35 mm langen Catharinea-Sporophyten war der Kapselteil 
1,3 mm lang, später erreicht er eine Länge von 9 mm, welche natürlich 
nicht allein durch Wachstum der Zellen bedingt wird, vielmehr finden 
noch Zellteilungen am Scheitel statt. Dabei zeigt sich, daß die Spitze 
des Deckels ausgewachsen ist, wenn an seiner Basis noch Zellteilungen 
stattfinden, es ist also auch hier ein interkalares Meristem, freilich von 
geringerer Bedeutung, tätig. 

Auch das Stielmeristem ist selbstverständlich bei den verschiedenen 
Laubmoosen nicht gleich tätig: bei denen mit kurzem Sporogonstiel er- 
lischt es früher, als bei denen mit langem; am frühesten bei stark redu- 
zierten Formen wie Archidium. Spuren davon finden sich aber selbst 
bei Moosen, bei denen man das kaum vermuten würde. 

Eine der näher untersuchten, stark rückgebildeten Laubmoosformen, 
Ephemerum serratum, zeigt besonders deutlich, daß das Kurzbleiben des 
Stiels eine Hemmungsbildung dar- 
stellt. Das Meristem an der Basis 
des Kapselteils umfaßt nur wenige 
Zellschichten. Es ist auch später 
noch daran zu erkennen (Fig. 480), 
daß die Zellen hier niedriger bleiben 
als die andern. Sie nehmen sich 
sozusagen nicht einmal die Zeit, 
sich zu strecken, ehe sie in den 
Dauerzustand übergehen. Ihr Vor- 
handensein wäre, ebenso wie das 
des kurzen Stieles, sinnlos, wenn 
es sich nicht um eine Rückbil- 
dung, d. h. um einen Rest von 
einer früher wichtigen Wachstums- 
erscheinung handeln würde. Fig. 480. Ephemerum serratum (Ambach 1914). 


Wer die höher entwickelten Z Außenansicht eines noch nicht reifen in der 


: Vaginula steckenden Sporogons. M Meristem, 
Formen der Sporophyten ableitet 11 "Oberansicht des basalen Kapselteils eines 
von einfacher gebauten, könnte anderen. St Stiel. 


aus einem Haustorien-artigen An- 

hängsel der letzteren die langgestielten Sporogone durch Auftreten eines 
interkalaren Wachstums hervorgehen lassen; die oben vertretene Auf- 
fassung scheint mir aber die besser begründete, sie stimmt, wie sich zeigen 
wird, mit zahlreichen andern Tatsachen, die gleichfalls für eine Rück- 
bildung sprechen, überein. 

Die frühzeitige Differenzierung des Kapselteiles, die erst nach Fertig- 
stellung des Stieles (in welchem auch Reservestoffe für die Kapsel- 
entwicklung abgelagert werden), weiter fortschreitet, macht es nicht eben 
wahrscheinlich, daß es je gelingen wird, ein Sporogon zu vegetativer 
Entwicklung zu bringen. 

LiNDBERG ?) meint zwar, er habe bei Pleuridium caldense ein Sporogon 


!) Ein solehes findet — nur in beschränkterem Maße — auch an der Basis des 
Embryos, an dessen Fuß statt. Bei Diphyscium fand ich hier eine zweischneidige 
„Scheitel“-Zelle wie an der Spitze. Ob sie immer vorhanden ist, wurde nicht unter- 
sucht, es ist das auch von keinem weiteren Interesse, da das Verhalten sicher kein ver- 
breitetes ist (vgl. z. B. Fig. 478, III, wo das Auftreten einer solchen „Scheitel*- (eigent- 
lich „Basis“-) Zelle ausgeschlossen ist). 

?) Revue bryologique XV, p 50. 
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gefunden „developpe tout autrement que d’ordinaire. Cetait une petite plante 
ä tige bien marquee, munie vers le sommet de quatre feuilles petites mais 
tout ä fait normales.“ Aus dieser Beschreibung ist aber nicht ersichtlich, ob 
das Pflänzchen wirklich aus einem Embryo sich entwickelt hatte, 
oder ob es nur einen seta-ähnlichen blattlosen unteren Teil besaß. 

Die vegetative Entwicklung eines Sporophyten wäre eine Erscheinung von 
größtem Interesse. Verf. hat bis jetzt vergeblich versucht, sie experimentell 
herbeizuführen z. B. durch Entnahme junger Sporophyten, welche dann für 
sich kultiviert wurden und durch Entblätterung von Pflanzen mit Embryonen. Da 
letztere aber nach dem Obigen schon „determiniert“ waren, gingen sie ent- 
weder zugrunde oder entwickelten Kapseln. Man müßte also durch Einwirkung 
auf den Gametophyten nicht „determinierte* Embryonen zu erhalten 
suchen; dann würde man vielleicht Aussicht auf Gelingen des Versuches haben. 


$S 4. Der innere Aufbau des Kapselteiles des Embryos 


ist durch die Untersuchungen von KIENITZ-GERLOFF, LEITGEB u.a. genau 
bekannt geworden. 

(Gehen wir zunächst aus vom Querschnitt ganz junger Embryonen, 
so zeigt sich, daß bei Laub- wie bei Lebermoosen gleichartige Verhältnisse 
vorliegen. 


Fig. 481. Schematisierte Querschnitte durch den Kapselteil von Bryophyten-Embryonen, 

entworfen mit Benützung von Abbildungen Kırnıtz-GERLoFFs. A Frullania dilatata, 

B und © Phascum cuspidatum, 7 und 2 Quadrantenwände, gg „Grundquadrat“(-Endo- 
thecium). « Amphithecium. 


In Fig. 481 sind schematisierte Querschnitte von Embryonen eines 
Lebermooses und eines Laubmooses abgebildet. 

In beiden Fällen sehen wir eine Quadrantenbildung: die 4 Zellen 
haben sich aber durch Anti- und Periklinen weiter geteilt. Es ist so eine 
innere Zellgruppe 99, das Endothecium (= Grundquadrat), von einer 
äußeren (dem Amphithecium) a abgegrenzt worden. 

Es ist hervorzuheben, daß diese Quadrantenteilung und ihre Folgen 
eine wichtige Rolle spielt bei der Gesamtorganisation der Sporophyten. 
Sie ist gegeben durch die radialen Wände Z, 1, 2, 2 Fig. 481. Diese Wände 
bezeichnen die Offnungslinien der Sporogone bei den meisten Leber- 
moosen (nicht aber bei Andreaea). Darin ferner, daß dieser ersten Vier- 
teilung ein sehr gleichmäßiges weiteres Wachstum — mit entsprechenden 
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Zellteilungen — im Umkreis folgt, ist es begründet, daß auch die 
neuen antiklinen Wände sehr regelmäßig auftreten (wenn auch mit ge- 
legentlichen kleinen Störungen). 

Die Zahl der Zellen ist im Umfang in Fig. 481 C. in jedem Quadranten 
8, in der zweiten Zellschicht 4, in der innersten (vor dem mit gg be- 
zeichneten Amphithecium) 2. In diesem regelmäßigen Wachstum !) ist es 
auch begründet, daß die Zahl der Peristomzähne der Moose stets 
entweder 4, 2% 4. 4x4, 8% 4 oder 16 x 4 beträgt, es ist auch daraus 
ersichtlich. weshalb 12, 24, 48, 60 Peristomzähne nicht vorkommen. Wir 
wollen diese Gesetzmäßigkeit die Aquiquadrantenregel nennen. Sie zeigt 


uns zugleich, daß der Sporophyt ursprünglich einen ausgesprochen radiären 


Aufbau besitzt. 

Gilt die Übereinstimmung, die wir im Querschnitt fanden, auch für 
das Gesamtwachstum der Embryonen ? 

Diese Frage ist z. B. von KıEnıTz-GERLOFF verneint worden. Er 
meinte, ein Laubmoosembryo entspreche eigentlich nur einem halben 
Lebermoosembryo. Dieser Anschauung kann sich Verf. nicht anschließen. 
Sie ist darin begründet, daß bei den typischen Lebermoosembryonen die 
Quadrantenteilung schon von Anfang an vorhanden ist, wie etwa bei den 
Antheridien der Marchantiales. 

Die Laubmoosembryonen dagegen (mit Ausnahme von Sphagnum) 
zeigen nach einer oder einigen (vgl. Fig. 478, III) Querteilungen ein 
Wachstum mit zweischneidiger Scheitelzelle, d. h. es ist nach Kiıenttz- 
GERLoFF's Anschauung ein Quadrant stärker entwickelt, der andere 


unterdrückt. 


Zunächst sei erwähnt, daß es sich auch hier bestätigt, was im Ver- 
lauf dieser Darstellung öfters betont wird: die Regel, daß Verhältnisse, 
die bei einzelnen Lebermoosen als — offenbar zufällige — Varianten auf- 
treten, bei den Laubmoosen konstant sich finden. Das Wachstum mit 
„zweischneidiger Scheitelzelle* kommt bei den Embryonen der Lebermoose 
Symphyogyne und Sphaerocarpus vor. Wir werden aber einen solchen 
Embryo ebensowenig als der Hälfte eines anderen Lebermoosembryos 
entsprechend betrachten, als etwa ein Laubmoosantheridium der Hälfte 
eines Marchantiaceen-Antheridiums gleichzusetzen ist. 

In beiden Fällen wiederholt sich aber dieselbe Verschiedenheit der 
Zellenanordnung. Die Marchantiaceen-Antheridien und die Lebermoos- 
embryonen bauen sich gleichartig fortschreitend stockwerkartig aus Quad- 
ranten auf. Die Laubmoosembryonen (Sphagnum ausgenommen) zeigen 
ebenso wie die Laubmoosantheridien eine ungleichartige Entwicklung. Die 
erste Teilungswand (7, 7 Fig.478, I) oszilliert sozusagen von links nach rechts. 

Der Querschnitt der Embryonen aber zeigt uns, daß sie trotzdem 
in ihrem inneren Aufbau übereinstimmen. Das aber erscheint als die 
Hauptsache, und als Grund, um die oben erwähnte Auffassung nicht als 
eine haltbare erscheinen zu lassen. 

Kehren wir zu dem (uerschnittsbild Fig. 481 zurück, zur Erörterung 
des weiteren Verhaltens von „Endothecium“ und „Amphithecium.“ Letzteres 
entwickelt sich bei den Laubmoosen zunächst stärker als ersteres. Wir 
sehen es in Fig. 481 ©. schon in zahlreiche Zellen geteilt. 

Wir würden übrigens ein ähnliches Bild erhalten bei einem Antho- 
cerossporogon. In beiden Fällen hängt dies Vorauseilen des Amphi- 


") Selbstverständlich kommen kleine Abweichungen durch ungleichzeitige Teilungen 
vor. Sie werden aber meist bald ausgeglichen. 
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theciums damit zusammen, daß es ein Assimilationsgewebe liefert, das 
früher als die Sporenbildung in Tätigkeit treten muß. 


Von Bedeutung ist auch die erste Abgliederung des Archespors, 
d. h. der Zellen, aus deren Teilungen die Sporenmutterzellen hervorgehen. 


Fig. 482. Funaria hygro- 
metrica (nach D. CAMPBELL, 
teilweise vom Verf. schema- 
tisiert).. Querschnitte ver- 
schieden alter Embryonen. 
1 Jung; E Endothecium; 
A Amphithecium. 2 Älter; 
Archespor punktiert. 3 Noch 
älter; © Intercellularräume 
im Amphithecium; ar Ar- 
chespor; p die Zellschich- 
ten, aus denen weiter oben 
(im Deckel) das Peristom 
hervorgeht (aus Teilung 
einer Zellage entstanden). 


Scheinbar besteht darin eine ziemliche Mannigfaltigkeit: bei Anthoceros 
und Sphagnum geht das Archespor hervor aus dem Amphithecium, bei 
allen andern aus dem Endothecium. Dies wird bald im ganzen zum 


5 


Fig. 483. Embryoentwicklung von Sphagnum nach WaArpner. 1—2 Längsschnitte 
junger Embryonen, 3 Querschnitte, in 5—7 Endothecium schraffiert, in 7 Archespor 
vom Amphithecium gesondert, 8 Längsschnitt eines Embryos mit kuppelförmigem Arche- 
spor, 9 Längsschnitt eines fast fertigen Sporogons, Sp Sporenraum, Kw Kapselwand, 

F Fuß, v Vaginula, op Ablösungsstelle des Deckels. 


es 
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Archespor (Lebermoose außer Anthoceros), bald bleibt der zentrale Teil 
steril als Columella. Auch wo dies der Fall ist, kann das Archespor ver- 
schiedene Gestalt haben: kuppelförmig bei Sphagnum (Fig. 483, 5) und 
Andreaea, tonnenförmig (oben und unten offen) bei den meisten Laub- 
moosen (Fig. 484, A). 

Indes lassen sich diese Verschiedenheiten alle als von einer gemein- 
samen Ausgangsform abgeleitet betrachten. 

Die Verschiedenheit im Ursprung des Archespors (Amphi- oder 
Endothecium) erscheint als eine nebensächliche gegenüber der (resamt- 
gestaltung des Sporogons. Die Anthoceroteen 
zeigen in ihrem Zellenbau unzweifelhaft primi- 
tive, nicht auf Rückbildung zurückführbare 
Eigenschaften (ein Chromatophor oder wenige !) 
in jeder Zelle, Pyrenoid). Auch das Sporogon 
zeigt einen Aufbau, den wir als einen primi- 
tiven betrachten können. 


Fig. 484. Buxbaumia aphylla, 
Längsschnitt durch eine Kapsel. 
A Archespor (in Gestalt einer . Fig. 485. Anthoceros dichotomus. Längsschnitte durch 
oben und unten offenen Tonne), zwei Embryonen: bei dem in Z// abgebildeten ist das 
LLichtseite,S Schattenseite,5p kuppelförmige Archespor eingetragen, das (mit der 
Spannfäden im Amphithecium. Columella) an der Basis interkalar weiter wächst. 


Das kuppelförmige Archespor überdeckt die Columella, das Amphi- 
thecium entwickelt Chlorophyll und Spaltöffnungen. 

Von dem Anthocerostypus des Sporogons läßt sich, wie später dar- 
gelegt werden soll, der Aufbau des Jungermanniaceen- und Marchantia- 
ceensporogons ableiten durch Vorgänge, die schon innerhalb der Antho- 
ceroteengruppe beginnen. Auch verschwinden hier schon bei Megaceros, 


“ Dendroceros und Notothylas die Spaltöffnungen am Sporogoen. 


Die hiermit schon angedeutete Rückbildung der Sporogone erreicht 
dann ihren tiefsten Stand bei den kleistokarpen Sporogonien der 
Ricciaceen. 

Der Anthocerostypus des Sporogons (mit innerem sterilen Grewebe-Colu- 
mella und äußerem assimilierenden) findet sich im wesentlichen auch bei 
den Laubmoosen. Wir können ihn also als einen in den Bryophyten- 
reihe weit verbreiteten, sozusagen „typischen“ betrachten. 

Es ist dabei zweierlei zu unterscheiden: einmal die Differenzierung 
des Sporogons im ganzen, namentlich die Art und Weise, wie das 


!) Nach CanpgBeErı (Some Javanese Anthocerotaceae, Annals of botany XXI (1907) 
haben die in Mehrzahl in der Zelle liegenden Chromatophoren von Megaceros gewöhnlich 
kein Pyrenoid. Das Verhalten von Megaceros wird um so mehr als ein abgeleitetes zu 
betrachten sein, als auch bei Anthoceroten, welche sonst nur ein Chromatophor in den 
Zellen haben, mehrere an bestimmten Stellen vorkommen können. So in den „Schlieb- 
zellen“ der Spaltöffnungen von Dendroceros (Fig. 487, 7). 
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„Archespor“ gebildet wird, und dann seine physiologische Tätigkeit, 
namentlich seine Ernährungseinrichtungen, mit denen der anatomische 
Bau aufs innigste zusammenhängt. 

In erster Hinsicht ist charakteristisch, daß der Besitz eines dom- 
förmigen Archespors, wie es Anthoceros hat, sich noch bei zwei Laub- 
moosen: Andreaea und Sphagnum findet. Aus diesem hat sich nach 
unserer Auffassung das tonnenförmige Archespor der Laubmoose dadurch 
entwickelt, daß die Archesporbildung im oberen Teil des 
Embryo (der sich zum Deckel ausbildet) unterblieb. 

Diese Auffassung wird durchaus gestützt durch die Einzelentwicklung 
des Andreaeaembryos. 

Die Entwicklung des Archespors beginnt im unteren Teil des Embryos 
— es hat zunächst die Gestalt, welche in Fig. 486 durch die Punktierung 
angedeutet ist —, um dann nach oben hin 
sich zu einem Bogen zu ergänzen 
(d.h. also die in Fig. 486 gestrichelten Zellen 
werden hinzugefügt). Bliebesieauf dem 
ersten Stadium stehen, so würden 
wir die Gestaltung des gewöhn- 
lichen Laubmoosarchesporshaben. 

Dieses erscheint also als eine Hem- 
mungsbildung gegenüber dem der An- 
dreaeaceen (und Anthocerostypus). Wir 
können für diese Hemmung und für die 
allmähliche Ausbildung des Archespors 
(welche der erste Schritt zur Hemmung 
ist), wie mir scheint, auch einen „Bezug“ 
angeben. 

Er besteht in dem oben erwähnten 
Wachstum des Embryos mit einer zwei- 
schneidigen Scheitelzelle, durch welches 
neues embryonales Material gewissermaßen 
stoßweise (abwechselnd rechts und links) 


Fig. 486. Andreaea-Embryo, schema- 
tisiert mit Benutzung einer Abbildung 
von WALDNER aa erste Querwand, 
nach welcher 11 Segmente der zwei- 
schneidigen Scheitelzelle gebildet 
wurden (von 8 ab Zahlen unrichtig, 
die geraden müssen alle rechts stehen). 
%& Archespor, das zuerst entstandene 


den vorhandenen hinzugefügt wird, was dann 
eine der Segmentbildung entsprechende all- 
mähliche Differenzierung im älteren Teile 
des Embryo bedingt, gegenüber der gleich- 
zeitigen in einem Sphagnum- oder Junger- 
manniaceenembryo. Es reifen die nachein- 
ander gebildeten Segmente auch nachein- 


punktiert, das später gebildete 


re Ar Or ander heran, was einen Altersunterschied 


im Embryo von unten nach oben bedingt, 
welcher dazu führt, daß auch die Archesporbildung von unten nach oben 
erfolg. Wenn eine Hemmung eintritt, wird also das oberste letzte 
Stück ausfallen und das Archespor ohne „Dach“ bleiben. 

Außerdem scheint diese Anschauung auch einiges Licht zu werfen auf 
die Entstehung des Peristoms. Denn wenn der Deckel ein „steril gewordener“ 
Teil der Kapsel ist, erscheint es verständlich, daß ein Teil der durch Nicht- 
ausbildung des Peristoms ersparten Baumaterialien als Wandverdickung auf 
den Zellwänden sich ablagert und zwar bezeichnenderweise gerade in 
nächster Nähe der Stellen, wo weiter unten das Archespor sich ausgebildet 
haben würde. Auch dieser Vorgang ist analog einem bei der Lebermoos- 
kapsel stattfindenden Vorgang. In den sterilen Zellen, welche ursprünglich 
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der Stoffzufuhr zu den Sporen dienen, werden überschüssige Stoffe als 
Wandverdickungen abgelagert. Entsprechend der schraubenlinig ver- 
laufenden Mizellaranordnung erfolgt die Ablagerung meist in Schrauben- 
linien. So entstehen die merkwürdigen „Elateren“, die wie das Peristom 
der Laubmoose, wie absichtlich konstruierte Mechanismen erscheinen 
könnten. 

Auch die Deckelbildung findet sich übrigens als zufällige Variation 
bei einigen Marchantiaceen. 

Zugleich ergibt sich aus dieser Anschauung, daß 1. Sphagnum und 
Andreaea ein Peristom nie besessen haben; 2. daß der „Deckel“ von 
Sphagnum anders entsteht, als der der stegokarpen Laubmoose und dab 
‘er diesem nicht homolog ist. In physiologischer Beziehung werden wir 
sehen, daß es Laubmoossporogone gibt, deren Kapselwand wie die der 
Anthoceros mit ziemlich gleichmäßig verteilten Spaltöffnungen versehen 
ist, daß aber auch von hier aus Rückbildungen sich geltend machen. 
Schließlich wird auch bei den Laubmoosen Kleistokarpie erreicht, und 
wie bei den Lebermoosen auch die Columella zur Sporenbildung in An- 
spruch genommen. 

Die Peristombildung findet ein Analogon in dem Verhalten der 
Kapseln des Lebermooses Cyathodium. Hier ist die Sporogonwand in 
einen oberen Teil mit verdickten Zellwänden und einen unteren, mit un- 
verdickten gegliedert. Von ersterem löst sich 
oben ein kleines Deckelstück ab, letzterer 


\) 

\ 
Ih) 
IM 


spaltet sich in acht Zähne (Fig. 487), die mit I FB Er 
Peristomzähnen einfachster Art verglichen ESS FFITZSER 
werden können. Sie schlagen sich sogar bei BEER 
Wasserentziehung (bei Glyzerinzusatz), eich W\\T..g Fin 
bei Ü. cavernarum beobachtete, zurück, ein NA 
Vorgang, dem eine biologische Bedeutung hier I AH 
um so weniger zukommen wird, als Cyathodium { 5% | 
lange Elateren besitzt. rl \ 

Als Ergebnis der vorstehenden Ausfüh- Rh 
rungen läßt sich sagen: Der Aufbau des Leber- Ne ie 
und des lLaubmoossporogens ist in den \ Wi 
Grundzügen derselbe. Wenn die Laubmoos- u / ı 
embryonen ein anderes Scheitelwachstum > Fir 
zeigen, als die Liebermoosembryonen, so ist as 
dies, wie bei der Antheridienentwicklung nur Su, 


das Konstantwerden eines Vorgangs, der sich Fig. 487. Cyathodium cavernar- 
als „zufällige Variation“ auch bei Lebermoos- "arum (Bomsav 1885) geöfinete, 
. ; ; unten noch in der „Vaginula 
embryonen zeigt. Die Laubmoossporogonien steckende Kapsel, in der 4 Ela- 
knüpfen nicht an die JJungermanniaceensporo- teren liegen geblieben sind. 
gonien, sondern an Anthoceros an. Dies ist 
darin begründet, daß bei den Lebermoosen (wie bei diesen näher begründet 
werden wird) ein Reduktionsvorgang der Sporogonien stattgefunden hat, 
welcher zum Verschwinden der „Columella“ und schließlich zu kleistokarpen 
Formen führt. 

Die Laubmoose zeigen ein ganz analoges Verhalten: erst verschwindet 
die Kuppel des Archespors und bildet die steril gewordene Spitze einen 
Deckel, dann tritt Kleistokarpie und schließlich auch (nur nicht in so 
zahlreichen Fällen wie bei den Lebermoosen) eine Verwendung der Üolu- 
mella zur Sporenbildung ein. 
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$ 5. Vergleich zwischen dem Sporophyten und dem Gametophyten. 


Die Anschauungen, welche bisher in dieser Frage die herrschenden 
(und auch in der ersten Auflage dieses Buches vertreten waren), 
gingen davon aus, daß man den Entwicklungsgang der Bryophyten auf 
Grund desjenigen einer Anzahl von Thallophyten zu deuten versuchte. 

So sagt z. B. CELAKOVSKY!): „Im Gegenteil, von dem sporen- 
erzeugenden Inhalt der Coleochaetefrucht zu dem einfachsten bekannten 
Sporogonium von Riccia ist nur ein Schritt. Dieser Schritt wird da- 
durch gemacht, daß eine äußerste Schicht des sporenbildenden Parenchyms 
zu einer Hüllschicht (Wand des Sporogons) sich umbildet, also steril 
bleibt, anstatt ihre Zellen in Sporen umzubilden: damit ist der erste An- 


fang einer besonderen Generation gemacht, die auch nach dem Auskeimen ' 


der Sporen zur neuen (Greneration als Muttergeneration fortbesteht, und 
die von da ab bis zu den höchsten Moosen dadurch immer mächtiger 
wird, daß immer weniger und spätere Zellgenerationen zu Sporen als An- 
fangszellen der sexuellen Greneration verbraucht werden“. 

Solche Vergleiche — wie der von Coleochaete mit den Bryophyten — 
leiden an dem prinzipiellen Fehler, daß sie Organismen miteinander zu- 
sammenstellen, deren verwandtschaftliche Beziehungen durchaus unerwiesen 
sind. Wie früher betont wurde, kennen wir keine Alge, deren Verwandt- 
schaft mit den Bryophyten sich auch nur wahrscheinlich machen 
läßt.?) Die Foıtschritte der Cytologie haben denn auch gezeigt, daß der 
früher beliebt gewesene Vergleich des Moosembryos mit der Coleochaete- 
„frucht“ irrtümlich war. Die Reduktionsteilung findet bei Coleochaete 
sofort in der befruchteten Eizelle statt, die Zellen der „Frucht“ sind 
also haploid, die eines Moosembryos aber diploid.. Damit ist der Üoleo- 
chaetetraum erledigt, und zugleich die einzige Brücke, die von den Thallo- 
phyten zu den Bryophyten zu führen schien, verschwunden. 

Wir haben vielmehr die beiden Abschnitte der Entwicklung, den 
(rametophyten und den Sporophyten zunächst miteinander, nicht 
mit beliebigen anderen Pflanzen zu vergleichen und zu fragen, was sie 
(remeinsames haben und worin ihre Verschiedenheit besteht, ehe wir 
uns auf irgend welche Spekulationen einlassen. 


1. Der anatomische Bau von Sporophyt und Gametophpyt. 


Daß wir auf Verschiedenheiten — auch abgesehen von den durch 
Haploidie und Diploidie gegebenen — rechnen können, läßt sich schon 
nach der Verschiedenheit der Lebensbedingungen erwarten: Der Gameto- 
phyt autotroph, der Sporophyt der Hauptsache nach heterotroph, der 
(Gametophyt bei den Lebermoosen meist plagiotrop, der Sporophyt ortho- 
trop. Um so wichtiger sind die trotz dieser verschiedenen Lebens- 
bedingungen nachweisbaren UÜbereinstimmungen. 

Am größten sind diese bei der Lebermoosgruppe, von der oben 
betont wurde, daß sie in ihrem Zellenbau sich als eine „primitive“ erweist, 
bei den Anthoceroteen. 

Da diese UÜbereinstimmungen von besonderer Bedeutung und außerdem 
keines wegs allgemein anerkannt sind, muß etwas näher darauf eingegangen 
werden. 


!) L. ÜELAKOWSKY, Über den dreifachen Generationswechsel im Pflanzenreich. 
(Sitzungsber. der Kgl. Böhm. Gesellsch. der Wissenschaften, 1877.) 

?) H. Schexck weist in seinen interessanten Ausführungen „Uber die Phylogenie der 
Archegoniaten und der Characeen“ (Engler’s botan. Jahrb. XLII, Bd. 1908) auf die Braun- 
algen hin; indes handelt es sich dabei doch wohl nur um Analogieen, nicht um Homologieen. 


m: 
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Es zweifelt zwar niemand daran, daß eine Ähnlichkeit zwischen 
(Gametophyt und Sporophyt bei den Anthoceroteen darin besteht, daß 
auch der Sporophyt verhältnismäßig selbständig ist, schon durch seinen 
reichen Chlorophyligehalt und dadurch, daß er durch sein länger an- 
dauerndes interkalares Wachstum eine längere Entwicklungsdauer hat, 
als andere Lebermoossporophyten. Aber übersehen oder in Abrede ge- 
stellt worden ist die Homologie der Spaltöffnungen des Sporo- 
phyten mit denen des Gametophyten. 

So ist z. B. HaserLanptr!) der Ansicht, „bei den Lebermoosen 
kommen typisch zweizellige Spaltöffnungen bloß am Sporogonium von 
Anthoceros vor.“ 

D. CamPpsEut meint, der Anthocerosgametophyt sei äußerst einfach 
gebaut, nicht komplizierter als der von Aneura und Metzgeria.?) Die 


I. Y. 


Fig. 488. I. Dendroceros sp. (gesammelt auf der malaiischen Halbinsel, D. erispus nahe- 
stehend). Stück einer Thallusunterseite vor einer Gabelung. Mit zwei Spaltöfinungen, 
deren Schließzellen mehr als einen Chlorophyllkörper haben (wie er sonst in den Zellen 
vorhanden und angedeutet ist), //. Stück der Thallusunterseite nahe dem Vegetations- 
punkt eines im bot. Garten in Rio 1913 gesammelten Anthoceros, ///. von einem neuseeländ. 
Anthoceros, /V. Spaltöffnung vom Sporogon eines Anthoceros, V. eine Spaltöffnung vom 
Thallus mit geteilter Schließzelle, VI. Stück des Epidermis eines Sporogons von Dendro- 
ceros crispus. 


Homologie der (gewöhnlich als „Schleimspalten“) bezeichneten Spalt- 
öffnungen des Thallus mit den „real stomata* der Sporophyten stellt er 
ausdrücklich in Abrede, weil angeblich — nichts die zwei die Spalte 
begrenzenden Zellen von den benachbarten unterscheide. 

Es wird sich zeigen, daß das ein Irrtum war. J 

Zunächst seien die Spaltöffnungen der Sporophyten erwähnt. Sie 
sind, wie Fig. 488, /V zeigt, „Luftspalten“, die ganz wie die der höheren 
Pflanzen gebaut sind. 


’) G. HaperLAanDr, physiologische Pflanzenanatomie IV. Aufl. (1909), p. 426. 

- ?) Wasauch, abgesehen von den Spaltöffnungen, nicht zutrifft, wie schon die Schleim- 
räume und Schleimzellen der Anthoceroteen zeigen. (D. Camrserr, Mosses and ferns 
2d edition [1905] p. 121.) — Die Spaltöffinungen am Sporogon von Anthoceros wurden 
entdeckt von Mertenxıus (Mertesıus, Beiträge zur Kenntnis der Rhizokarpeen, Frankfurt 
1846, p. 49 Anm.) 
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Vergleicht man damit die in Fig. 488, /, II und III abgebildeten 
Spaltöffnungen vom Thallus, so tritt deren Übereinstimmung mit denen 
des Sporogons ohne weiteres hervor. Die gegenteilige Annahme ist wohl 
dadurch begründet, daß später in den Schließzellen Teilungen eintreten 
können (Fig. 488, V, 489, IID), welche das regelmäßige Bild der Schließ- 
zellen nachträglich verwischen. 


Daß die Thallusspaltöffnungen keine Luftspalten sind, kann an dieser 
Homologie nichts ändern. Wissen wir doch von den höheren Pflanzen 
her, daß dort alle Ubergänge zwischen Luft- und Wasserspalten vor- 
kommen, und niemand wird an der Homologie beider zweifeln. Mit den 
Wasserspalten haben die Spaltöffnungen am Anthocerosthallus große 
Ahnlichkeit. Außer Schleim, der in dem unter den Spaltöffnungen befind- 
lichen Intercellularraum gebildet wird und den Scheitel schützend ein- 
hüllt (Fig. 489, I), scheiden sie jedenfalls auch Wasser aus, wie denn die 
Bewohner feuchter Standorte oft mit Wasserspalten ausgerüstet sind. 


Fig. 489. I Scheitel von 
Dendroceros crispus 
(Brasilien 1913) mit 
Schleim (punktiert) be- 
deckt, /1 Rudimentäre 
spaltenlose Spaltöfinung 
von der Thallusoberseite 
von Megaceros gigan- 
teus, (Neuseeland 1899) 
III. Spaltöfinung von der 
Thallusunterseite einesin 
I Venezuela ges. Antho- 
; ceros. 


Daß die Spaltöffnungen am Thallus nicht dem Gasaustausch dienen, 
hängt damit zusammen, daß der Anthocerosthallus keine lufthaltigen Inter- 
cellularräume enthält — was man früher teilweise dafür hielt?) sind 
schleimführende Räume. Im Sporogon dagegen sind lufthaltige Inter- 
cellularräume vorhanden. 


Es ist sehr wahrscheinlich, daß auch der Thallus ursprünglich luft- 
führende Intercellularräume besaß und daß seine Spaltöffnungen Luft- 
(resp. Wasser-) Spalten waren. Dafür spricht schon die Übereinstimmung 
mit den Spaltöffnungen am Sporogon, welche oben nachgewiesen wurde, 
außerdem die Analogie mit den Marchantiaceen, bei denen eine solche 
Rückbildung sich unzweifelhaft nachweisen läßt, während sich für den 
entgegengesetzten Vorgang nirgends ein sicheres Beispiel findet. 

Der Anthoceroteenthallus hat nach dieser Auffassung also erst nach- 
träglıch einen, den Wasserpflanzen ähnlichen Bau erhalten. Dafür spricht 
das Verhalten der Spaltöffnungen, namentlich auch Folgendes: 


Die nachträgliche Teilung der Schließzellen, die an den Spalt- 
öffnungen des Sporogons bis jetzt nicht beobachtet wurde. Wohl aber 
findet sie sich an den Spaltöffnungen mancher Laubmoossporogonien. 
Wir haben bei diesen allen Grund, darin eine Rückbildungserscheinung 
zu sehen und dürfen dasselbe auch annehmen für die Spaltöffnungen am 
Anthocerosthallus. 


!) Hy z. B. spricht von „larges cavites a£riferes. 
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Daß die Anthoceros -Spaltöffnungen keine Luftspalten sind, hängt 
schon mit ihrem Vorkommen auf der Thallusunterseite zusammen. 
Indes ist diese keine ausnahmslose. 


Bei Dendroceros (wo die Spaltöffnungen natürlich auf die Rippen 
des Thallus beschränkt sind) kommen sie auf der Oberseite nicht selten 
vor. (Die Nostocinfektion unterbleibt hier fast immer.) 

Bei Megaceros giganteus traf ich auf der Thallusoberseite einzelne ver- 
kümmerte Spaltöffnungen, deren Schließzellen sich teilten (Fig. 489, II), 
ohne daß zwischen ihnen eine Spalte aufgetreten wäre. 


Wir können sie als Reste ehemals wohl entwickelter Spaltöffnungen 
betrachten und annehmen, daß der Anthoceroteenthallus, ehe seine hygro- 
hile Rückbildung eintrat, auf beiden Seiten Spaltöffnungen führte. Ein 
solcher Thallus gleicht dem ringsum mit Spaltöffnungen versehenen Sporo- 
gon noch mehr als ein nur auf der Unterseite damit ausgerüsteter. 


Daß in der inneren Struktur Unterschiede zwischen Sporophyten 
und Gametophyten sich finden müssen, ist selbstverständlich. Doch 
darf erwähnt werden, daß die fertilen Zellen des Gametophyten 
und die des Sporophyten insofern einen übereinstimmenden Ursprung 
haben, als beide aus der äußersten Schicht — sei es des Thallus, sei 
es des Sporogons — stammen, wobei, wie früher erwähnt, die „endo- 
gene“ Antheridienentstehung als eine sekundäre betrachtet wird. Daß 
die Bildung einer Columella mit der der Sporen indirekt zusammenhängt, 
wird später zu erwähnen sein. 

Jedenfalls sind die Ubereinstimmungen im anatomischen Bau von 
Sporophyt und Gametophyt bei den Anthoceroteen größere als man 
bisher angenommen hat, und die Rhizoidenbildung wird uns noch eine 
weitere ergeben. 

Wollte man im Anschluß daran die Frage erörtern, ob der Sporo- 
phyt der Anthoceroteen ursprünglich eine selbständig lebende Generation 
gewesen sei, wie z. B. der von Dictyota, so wäre dazu zu bemerken, dab 
eine solche Erörterung so lange nur eine „rein akademische“ bleiben 
würde, bis jemand einen solchen Sporophyten findet oder künstlich her- 
stellt. Hier halten wir uns nur innerhalb der Grenzen der Erfahrung. 


Bei den übrigen Lebermoosen sind die Verschiedenheiten zwischen 
Gametophyten und Sporophyten viel größer als bei Anthoceros. Das 
hängt damit zusammen, daß ein schon bei den Anthoceroteen eingetretener 
Prozeß der Rückbildung der Sporogonien und eine Änderung in der 
Tätigkeit des oben geschilderten interkalaren Meristems starke Änderungen 
im Aufbau des Sporogons herbeigeführt haben, während der Gametophyt 
gleichfalls starke Veränderung erfuhr: einerseits eine Rückbildung seiner 
anatomischen Struktur, wie wir sie auch bei Anthoceros angenommen 
haben, andererseits eine höhere morphologische Gliederung, die in der 
Bildung beblätterter Sprosse endigt. 

Dafür, daß der Thallusbau der thallosen Lebermoose mit dem für 
die Anthoceroteen anzunehmenden gemeinsame Züge besaß, geben die 
Marchantiaceen Belege. 

Die Spaltöffnungen der Marchantiaceen sind von denen der Antho- 
ceroteen scheinbar sehr verschieden. Indes liegt dies eigentlich der 
Hauptsache nach nur daran, daß die Spaltenbildung erst eintritt, nachdem 
sich die umgebenden Zellen (den Schließzellen entsprechend) geteilt haben. 
Dies ist bei Anthoceros, wie wir sahen, erst später der Fall. Redu- 

Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Heft. 39 
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zierte Spaltöffnungen von Marchantiaceen, wie sie in Fig. 490, IV u. VI 
abgebildet sind, zeigen die Spalte manchmal nur von zwei Zellen begrenzt. 
Ob diese Zellen Schwesterzellen sind oder nicht, ist sozusagen auch nur 
eine Funktion der Geschwindigkeit der Spaltenbildung: geht diese nach 
der Zellteilung bald vor sich, so werden die „Schließzellen“ Schwesterzellen 
sein, tritt sie später ein, so braucht dies nicht mehr der Fall zu sein. 
Jedenfalls zeigen die beiden Hauptreihen der Lebermoose (Antho- 
ceroteen und Marchantiaceen-Jungermanniaceen) in ihren Ausgangspunkten 
am (rametophyten gemeinsame 
Züge, die bei abgeleiteten Formen 
und ‘ebenso bei abgeleiteten Spo- 
rophyten verwischt sind. 


Ob auch für die Laubmoose 
ein solcher Vorgang angenommen 
werden kann, ist unmöglich zu 
entscheiden, da uns keinerlei rein 
thallose Laubmoose bekannt sind. 
Wenn aber angegeben wird, daß 
die anatomische Struktur der 
Lebermoose „einer Organisations- 


1 1. U. 


Fig. 490. IV. Reduzierte Spaltöffnung vom höhe entspricht die iene der 

Thallus einer Wasserform von Marchantia Br P ib 2 E 34 di 

polymorpha. VI. Reduzierte Spalten eines lubmoose überragt”, so ıst dıes 
etiolierten Thallus von Preissia. ein durch einseitige Betrachtung 


der Atemöffnungen der Marchan- 
tiaceen bewirkter Irrtum. Man denke nur an die mit „Blattspuren“ 
ausgerüsteten Laubmoosstämmchen oder den Blattbau eines Polytrichum, 
eines Leucobryum, Sphagnum — so etwas gibt es bei den beblätterten 
Lebermoosen nicht. Mit diesen, nicht mit den thallosen Lebermoosen hat 
man aber die Laubmoose zu vergleichen. Tut man das, so sieht man ohne 
weiteres, daß die „ÖOrganisationshöhe“ im anatomischen Bau der Leber- 
moose eine weit geringere ist. Es scheint uns aber bisher nicht berück- 
sichtigt worden zu sein, daß 

1. bei den Bryophyten, die in ihrem Zellenbau unzweifelhafte, und 
nicht als Rückbildung deutbare, primitive Charaktere zeigen, Gametophyt 
und Sporophyt weitgehende Übereinstimmung aufweisen; 

2. daß betreffs der „Spaltöffnungen“ gemeinsame Züge zwischen 
Anthoceroteen und Marchantiaceen bestehen und daß deren Verschwinden 
innerhalb der Marchantiaceen auf Rückbildung beruht; 

3. daß zwischen dem Sporophyten der „primitivsten* Lebermoosgruppe 
und dem der Laubmoose große Übereinstimmung besteht (Assimilations- 
gewebe, Spaltöffnungen, Columella). 

Nach der hier vertretenen Anschauung beruht dies darauf, daß der 
Sporophyt „konservativer“ war, als der Gametophyt. Doch treten auch 
hier wie bei den Anthoceroteen Rückbildungen des Sporophyten ein, die 
bei beiden Gruppen im einzelnen zu erörtern sein werden. 

(Gemeinsame Züge lassen sich auch sonst noch finden. Wir rechnen 
dahin z. B. die (bildlich gesprochen) Bewegung der Sexualorgane zum 
Gipfel des Gametophyten hin. Die sämtlichen Laubmoose und die höchst 
entwickelten Lebermoose sind „akrogyn“, die ersteren auch „akrandrisch“. 

Eine Übereinstimmung im anatomischen Bau zwischen Gametophyten 
und Sporophyten ist auch bei Laubmoosen nachweisbar, obwohl auch hier, 
den verschiedenen Lebensverhältnissen entsprechend, zwischen beiden Ver- 
schiedenheiten auftreten. 
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Ein Beispiel: Die Laubmoose, deren anatomische Ausbildung die höchste 
Stufe erreicht, sind die Polytrichaceen. Sie haben nicht nur einen mit 
besonderen wasserleitenden Zellen (Hydroiden) versehenen Zentralstrang, 
sondern auch „Blattspuren“. 

Die letzteren fallen beim Sporophyten naturgemäß weg. Der (ent- 
sprechend der fehlenden Beblätterung geringer entwickelte) Zentralstrang 
mit „Hydroiden“ ist aber z. B. bei Dawsonia superba, dem größten aller 
Laubmoose, auch im Sporogonstiel vor- 


von Gametophyt und Sporophyt besteht 
in den Regenerationserscheinungen. 
Zunächst wurde bei den Laub- 
moosen, wie I, pag.421 berichtetist, fest- 
gestellt, daß dem Sporogon angehörige 
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Fig. 492. 1 Megaceros gracilis (nach 

SCHIFFNER) Stück eines Thallus mit geöff- 

Fig.491. Protonemabildung (am Protonemapro netem Sporogon (schwach vergr.), 2, 3 

auch eine Pflanze pfl entstanden) an einem Längsschnitte von Dendroceros- Embryonen 

abgeschnittenen Sporogonstiel von Amblyste- mit Rhizoid-Haustorien an der Basis (nach 
gium serpens nach PrInGsHEIM (vergr.) LEITGEB). 


sterile Zellen zu Protonema, das beblätterte Pflanzen erzeugt, auswachsen 
können !) (Fig. 491). 

Die zarten Lebermoossporogonien eignen sich zu solchen Experimenten 
wenig. Doch erzog Lang?) aus zerstückelten jungen Sporogonien von 


!) Was aber keineswegs bei allen gelingt. 
< ?) W.H. Lang, On apospory in Anthoceros laevis. Ann. of botany Vol. XV, 1901. 
Über negative Resultate bei anderen Lebermoossporogonien berichtet W. Kren, Uber 
die Regeneration der Lebermoose Nova ıcta Leop. Carol. Vol. XC (1906), p. 279. 
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Anth. laevis junge Pflanzen. Bei anderen Lebermoossporogonien ist dies 
anderen bis jetzt (auch nicht bei Anthoceros) gelungen. Offenbar geht es 
auch bei letzterem nur bei jungen Sporogonien. 

3. Bemerkenswert ist, daß die Sporophyten trotz ihrer entweder ganz 
oder doch hauptsächlich parasitischen Lebensweise in verschiedenen Bryo- 
phytengruppen die Fähigkeit Rhizoiden zu bilden aufweisen. 
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Fig.493.(Ambach 1895.) 
Diphysceium foliosum. 
Frei präparierter Em- 
bryo mit Haustorial- 
rhizoiden, bei f be- 
schädigte Stelle. 


Diese dienen naturgemäß meist als Haustorialver- 
gsrößerungen. Solche finden sich an der Basis der Sporo- 
phyten einiger Anthoceroteen (Fig. 492), wo LEITGEB sie 
gefunden hat. Unter den Laubmoosen konnte sie Verf. an 
zwei systematisch weit voneinander entfernten Gattungen, 
Diphyscium und Eriopus, nachweisen. 

a) Diphyscium!). Eine klare Anschauung der Rhizo- 
iden erhält man nur an frei präparierten jugendlichen 
Sporophyten (Fig. 495). Man sieht dann, daß der tief in 
das Moosstämmchen eingedrungene Fuß (= Haustorium) 
dicht mit schlauchförmigen Auswüchsen bedeckt ist. 
Diese sind Zellreihen, welche auch Auszweigungen be- 
sitzen können, gelegentlich treten auch Längswände auf. 

b)Eriopus?). Sämtliche untersuchte Arten besitzen 
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Fig. 494. Eriopus eristatus (Neuseeland 1898). JZ. Frei präparierter 


Embryo, Ka Kapselteil, S Stielteil, an dessen unterem Ende zahlreiche 
Rhizoiden Rh entspringen, F Fußteil. Dieser steckt in Fig. II noch 
in der Vaginula und ist punktiert, 1/1. zeigt die Krümmung, welche 
der Stiel beim Ubergang in den Fuß ausführt und die Ansatzstellen 


der Rhizoiden. 


Rhizoiden, welche hier aber nicht am Fuß, sondern am Stiel der Sporophyten 


entspringen (Fig. 


494). Es hängt dies zweifellos damit zusammen, daß der 


Stiel frühzeitig eine (mechanisch veranlaßte) Krümmung erfährt. 


!) GoEBEL, Flora 76 (Ergbd. z. Jahrg. 1892, p. 103, Lorch, Die Polytrichaceen, p. 507). 
?) GOEBEL, Organogr., 1. Aufl., p. 377, Flora 96. 1906, p. 64, vgl. auch Lorch a.a.O. 
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Die Rhizoiden finden sich da, wo das Sporogon der (meist kragen- 
förmig verdickten) Vaginula aufsitzt (Fig. 494, II. Sie entstehen durch 
Auswachsen der oberflächlichen Zellen. Es sind Zellreihen, mit teils schiefen, 
teils geraden Wänden, die ein dichtes Geflecht bilden und bei E. remoti- 
folius auch außen an der Vaginula herunterwachsen. Außerdem dringen 
Rhizoiden aber auch in die Vaginula von obenher ein, sie legen sich dem 
aus großen, inhaltsreichen Zellen bestehenden Fuß des Sporogons an. 

Ohne Zweifel dienen die Rhizoiden dem Transport von Nährmaterialien 
teils aus dem „Fuß“, teils aus der Vaginula in den oberen Teil des 
Sporophyten. 

ce) Rhizoidenähnlich ist auch der merkwürdige haustoriale Fortsatz 
am Ende des „Fußes“ von Molendoa Hornschuchiana'). Er stellt eine 
Zellreihe von ca. 225 u Länge dar, welche in das unter dem „Fuß“ liegende 
(rewebe eindringt. Man kann sich ein Bild der Entstehung machen, 
wenn man sich an dem in Fig. 478 II abgebildeten Embryo die untersten 
Zellen fadenförmig verlängert denkt, die darüberliegenden zum „Fuß“ an- 
geschwollen. Wenn das „Endorhizoid“ so entsteht, könnte man freilich 
im Zweifel sein, ob man es als ein Rhizoid bezeichnen soll, oder nur als 
den untersten, dünn gebliebenen Teil des „Fußes“. 

Bei den anderen Sporogonrhizoiden kann ein solcher Zweifel nicht 
bestehen. Haustoriale Funktion haben zweifelsohne auch sie. Aber man 
kann sie nicht einfach als Haustorial-Auswüchse betrachten, etwa ent- 
sprechend den am Uuscuta-Haustorium ?) auftretenden. 

Namentlich ist hervorzuheben, daß sie bei dem erwähnten Lebermoos 
ebenso einzellig sind wie die des Gametophyten, bei den genannten Laub- 
moosen dagegen durch Querwände gegliedert wie bei den Laubmoos-Grameto- 
phyten. Man wird also an der Übereinstimmung mit den beiderlei Rhizoid- 
bildungen nicht zweifeln können. Diese Übereinstimmung würde noch deut- 
licher hervortreten, wenn es gelänge, diese Sporophyt-Rhizoiden künstlich 
(an aus der Hülle genommenen Sporophyten) zur Weiterentwicklung (sei es 
als Rhizoiden, sei es als „Chloronema“) zu bringen. Ich halte das für 
durchaus möglich. Versuche, isolierte Sporophyten anderer Laubmose zur 
Bewurzelung zu bringen, sind bis jetzt mißlungen °). 

Zusammenfassung: (Gametophyt und Sporophyt gleichen sich am 
meisten bei der Bryophytengruppe, welche durch ihren Zellenbau am 
deutlichsten sich als eine „primitive“ zu erkennen gibt. Wenn bei anderen 
Bryophyten die Verschiedenheiten vorherrschen, so beruht dies auf einer 
Veränderung, welche sowohl Gametophyt als Sporophyt erfahren haben, 
Veränderungen, welche sich aus der vergleichenden Betrachtung der 
lebenden Formen ableiten lassen. 


!) J. Györrry, Über Endorhizoiden von Molendo Hornschuchiana. Hedwigia 49 
(1910), p. 101. 

2) Die Cuscuta-Haustorien betrachtet Verf. nicht, wie dies gewöhnlich geschieht, 
als umgebildete Wurzeln, sondern als aus „kongenital verwachsenen“ Zellreihen aufge- 
baut, die sich später voneinander trennen. Auch hier handelt es sich also eigentlich 
nicht um „Auswüchse“ des Haustoriums. 

®) Es ist wahrscheinlich, daß noch bei anderen als bei den genannten Laubmoosen 
Rhizoidbildung am Sporogon gefunden werden wird. Wenn aber ein Autor neuerdings 
davon spricht, daß bei Philonotis mollis „die Entwicklung der Rhizoiden aus dem Sporo- 
gon und zwar aus der Ochrea der Vaginula beobachtet werden“ konnte, so ist diese 
Bezeichnung wohl auf ein Versehen zurückzuführen, denn die Vaginula gehört selbst- 
verständlich dem Gametophyten, nicht dem Sporophyten an. Letzterer besitzt, wie ich 
mich an in Sumatra gesammelten Exemplaren von Phil. mollis überzeugte, keine Rhı- 
zoiden. Die Vaginula bildet solche auch in anderen Fällen, z. B. bei Hookeria quadri- 
feria (Abbildung: Flora 98 (1906), Fig. 5l auf pag. 76), Macromitrium-Arten u. a. 
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$ 6. Einige Eigentümlichkeiten in Zellenbau, Stoffwechsel und 
Periodizität der Entwicklung. 


1. Cytologisches. 


Das Eingehen auf cytologische Fragen liegt nicht im Plane dieses 
Buches. Doch sei hier erwähnt, daß nach den verhältnismäßig spärlichen 
Angaben, welche bis jetzt darüber vorliegen, die Bryophyten im (segensatz 
z. B. zu den Farnen verhältnismäßig geringe Chromosomenzahlen zu be- 
sitzen scheinen. 

Bei der haploiden Generation fand FARMER für Blyttia decipiens 4, 
Pellia epiphylla 8, WooDBUurn für Blasia 5—6, GARBER für Riccia natans 4, 
BraAck für Riccia Frostii 8, IKExo für Marchantia 8, ebensoviele KRUCH 
für Riella, Aress für Polytrichum und Mnium 6, IKEnO 8 für Atrichum 
angustatum und Pogonatum rhopaloforum, Wırson 16—17 bei Atr. un- 
dulatum. 

Auf die Besonderheiten von Anthoceros wurde oben schon kurz hin- 
gewiesen. 


2. Zellmembran. 


Die Zellmembranen !) sind durch eine Anzahl chemischer und physi- 
kalischer Eigentümlichkeiten ausgezeichnet. In chemischer Beziehung ist 
zu erwähnen, daß die Üellulose in den Membranen meist nicht rein, 
sondern in inniger Verkettung mit anderen Substanzen enthalten ist. 
ÜZAPEK, welchem wir die derzeitige Kenntnis der Uhemie der Mooszell- 
membranen hauptsächlich verdanken, hat als besonders verbreitet nament- 
lich „Dieranum-Gerbsäure“* bei vielen (namentlich „xerophilen“) Laub- 
moosen und Sphagnol (bei Sphagnum, Fontinalis, Trichocolea u. a.), also 
namentlich bei hygrophilen Bryophyten bezeichnet. Die bekannte Tat- 
sache, daß viele Moose der Fäulnis sehr lange widerstehen, dürfte auf 
diese Einlagerungen zurückzuführen sein. Da die letzteren auch toxisch 
wirken (namentlich das Sphaegnol), so kann auch eine Schutzwirkung gegen 
Tiere in Betracht kommen. 

Ebenso beruht die Tatsache, daß Polytrichum in alkalisch reagierenden 
Flüssigkeiten in seinen älteren Teilen sich schwärzt, so daß man annehmen 
könnte, sie seien tot, auf dem Gerbstoffgehalt der Membranen?). Auch 
die Farbstoffe, die manchen Mooszellmembranen eingelagert sind, dürften 
(rerbstoffen nahestehen. 

Auch Fett kommt als Membraneinlagerung vor, während eine Ver- 
holzung bis jetzt bei keinem Moose nachgewiesen ıst. 

Sehr bemerkenswert ist auch die saure Reaktion, welche die Mem- 
bran der Torfmoose und einiger untersuchter Polytrichumarten zeigt ?). 

In physikalischer Beziehung ist zunächst hervorzuheben, daß viele 
Mooszellmembranen stark quellungsfähig sind, und diese Eigenschaft auch 
beim Absterben nicht verlieren. Demgemäß nehmen tote Moose ım 
Wasser wieder ihren „Turgor“ an. Es kommt hier also tatsächlich die 
Straffheit nicht durch den Druck des Zellinhaltes auf die Zellmembran 
zustande, sondern so, wie HOoFNEISTER sich seinerzeit (irrigerweise) das 
Zustandekommen des Turgor überhaupt vorstellte: durch Spannungs- 
differenzen innerhalb der Zellmembran. 


!) Vgl.Czarex, Biochemie der Pflanzen 1913,2. Aufl, p. 644. Daselbst weitere Literatur. 
2?) v. ScHhönat, Laubmoosstudien I Flora 105 (1913), p. 246. 
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Diese Quellungsfähigkeit der Mooszellwände macht uns auch die 
ganz enorme Wandverdickung, die in dem (Gewebe mancher „xerophiler“ 
Moose stattfindet (Fig. 495) einigermaßen biologisch verständlich: es handelt 
sich hier nicht um Herstellung von Festigkeit, sondern um eine Ein- 
richtung, Wasser in 
größerer Menge fest- 
zuhalten, als Imbibi- 
tionswasser. 


Auch Membran- 
schleime sind bei Bryo- 
phyten weit verbreitet. 

Es läßt sich en- 
dotope und exotope 
Schleimbildung unter- 
scheiden: von letzterer 
sprechen wir, wenn der 
Schleim nach außen 
entleert wird, von 
ersterer wenn er in der 
Zelle bleibt. Endotope 
Schleimbildung ist nur 
bei liebermoosen be- 
kannt — wenigstens 
wenn wir von der Ver- 
schleimung der Sporen- 
mutterzellmembranen 
absehen. Sie findet 
sich bei Anthoceroteen 
(wo teils intercellularer 
Schleim in oft be- 
trächtlichen Mengen 
sich findet und Mar- 
chantiaceen, wo teils 
einzelne Schleimzellen, 
teils ganze Reihen sol- 
cher vorkommen (letz- 
teres bei Fegatella co- 
nica, nicht bei F. supra- 
decomposita). Die Be- 


rung eben Fig. 495. Nach Lorc#.) Campylopus polytrichoides, Blatt- 
zellen ıst experimente querschnitte. Man beachte die enormen Verdickungen der 
noch näher zu unter- Zellmembranen in der Mittelrippe. 


suchen. Sie dürfte ein- 

mal in der Wasserspeicherung liegen, aber auch das beträchtliche Ad- 
sorptionsvermögen dieser kolloidalen Substanzen für gelöste Stoffe kann 
in Betracht kommen — vielleicht wird auch der Schleim selbst später 
abgebaut und verwendet. 

Exotope Schleime sind weiter verbreitet. Sie finden sich an den Vege- 
tationspunkten vieler Leber- und Laubmoose abgesondert entweder von 
„haar“ähnlichen Bildungen (Schleimpapillen Fig. 496) oder von Schleim- 
spalten Anthoceros (vgl. Fig. 489). Einige Lebermoose sind durch die 
Mengen des Schleims, der sie umhüllt, auffallend. So Anomoclada 
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mucosat), ein südamerikanisches Lebermoos, das geradezu Orgien in der 
Schleimbildung feiert. Die Schleimpapillen bedecken nicht nur die jungen 
Amphigastrien dicht, sondern finden sich auch auf der Basıs der 
Seitenblätter und der Stammoberfläche (Fig. 496, 497). Der Schleim ent- 
steht, wie in anderen derartigen Fällen als eine Membranschicht unter der 
Cuticula, welch letztere später gesprengt wird. Auch andere, feuchte 
Standorte bewohnende Lebermoose wie Tylimanthus saccatus (Fig. 498) 


Fig.496. Anomoclada mucosa. Flächenansicht eines dicht mit Schleim- 
papillen besetzten Amphigastriums. 


haben reichliche Schleimbildung. Daß diese exotope Schleimbildung dem 
Schutze des Vegetationspunktes dient, scheint zweifellos. 


Eine Art Mittelstellung zwischen endotopen und exotopen Schleimen 
nehmen die Membranschleime ein, welche das Sprengen der Antheridien 
und Archegonien sowie die Ablösung des Annulus der Mooskapseln be- 
dingen. 

Bezüglich der Stärkebildung der Bryophyten hat HoLGER RAnCKEN ?) 
eingehende Untersuchungen mitgeteilt. Er unterscheidet folgende Arten: 


1. Amylophylle: sie erzeugen im Assimilationsgewebe (und auch den 
meisten andern) Stärke: 


') Betr. ähnliche Verhältnisse vgl. Evans, Odontoschisma Macounji, Botanic. 
Gazette 36 (1903). 3 

°”) HoLGER RANcKEN, Über die Stärke der Bryophyten, Helsingfors 1914. Daselbst 
weitere Literatur. 
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2. Saccharophylle: enthalten in den Blättern bzw. im Assimilations- 
gewebe keine Stärke und sind auch sonst ziemlich arm daran. Indes tritt 
in manchen Speicherstellen (Endknospe, Vaginula, Gametangien, Sporo- 
gone) Stärke auf; 

3. Anamyle Arten: nirgends Stärke. 

Von 275 untersuchten Arten gehörten 


zu 1. 133 Laubmoose 60 Liebermoose 
> 32 ” 44 
Be en > 3 “ 


Die amylophyllen Arten bilden also mehr als ?/, der untersuchten — 
am wenigsten zahlreich sind die anamylen. 


Es sind bezüglich der Stärkebildung 
einerseits systematische Beziehungen zu 
erkennen (Mniaceen und Bryaceen sind 
z. B. reichlich stärkespeichernd, dagegen 
neigen Andreaeaceen, Grimmiaceen, Ortho- 
trichaceen, Leskeaceen zur Unterdrückung 
der Stärkebildung), andererseits auch öko- 
logische. Die saccharophyllen und ana- 
mylen Formen sind meist auch ausge- 
prägte Xerophyten, die anderen meist 


hygro- oder mesophil. Wie überall bei 
N e derartigen Beziehungen fehlt es auch nicht 


II. 


Fig.497. Anomoclada mucosa. /. Am- 
phigastrium im Längsschnitt: es 
trägt auf beiden Seiten Schleim- 
papillen bzw. Zellreihen mit solchen. 
II. Stammquerschnitt. Auf der Sproß- 
oberfläche Paraphyllien mit Schleim- 
papillen. /1I. Stück eines Stämm- 
chenlängsschnittes mit Schleimpa- 
pillen tragenden Paraphyllien. 


Fig. 498. Tylimanthus saccatus. (Neusee- 

land 1899.) Querschnitt durch den Sproß- 

scheitel. A Amphigastrien, das untere mit 
zahlreichen Schleimpapillen besetzt. 


an Ausnahmen: Polytr. juniperinum und piliferum z. B. sind xerophil 
und amylophyll. Ar 
Dabei ist aber zu beachten, daß die Polytrichumarten einerseits eine 


!) Andreaea petrophila, Hedwigia albicans, Orthotr. speciosum, Radula complanata, 
Frull. dilatata und Fr. tamarisci. 
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(für ein Moos) hochentwickeltes Leitungsgewebe und andererseits in ihren 
Blattbewegungen einen guten äußeren Trockenschutz haben. 


Die saccharophyllen und anamylen Arten haben in ihren Zellen einen 
höheren osmotischen Druck als die amylophyllen und geben Wasser 
weniger leicht ab, die Wasserdurchströmung ist bei ihnen eine geringere. 


Bei den Lebermoosen sind die Beziehungen zwischen Stärkegehalt 
und Verwandtschaft weniger ausgeprägt als bei den Laubmoosen, so ist 
2. B. Lepidozia setacea amylophyll, L. reptans saccharophyll. Die Mar- 
chantiaceen sind alle, die anakrogynen Jungermanniaceen größtenteils 
amylophyll (mit Ausnahme z. B. von Metzgeria). Eine deutliche Be- 
ziehung zwischen Stärkebildungsfähigkeit und - Wasserökonomie konnte 
RANCKEN bei den Liebermoosen nicht erkennen. 


Bei einigen Lebermoosen wird reichlich Inulin (oder ein diesem 
nahestehendes Polysaccharid) gespeichert (so bei Balantiopsis, Acrobolbus, 
Lethocolea, Scapaniaarten, Uephalozia bicuspidata n. a... Bei Laubmoosen 
scheint das nirgends beobachtet zu sein. 

Fett tritt bei Bryophyten — namentlich auch in den Sporen — als 
Reservestoff häufig auf. 

Was die Periodizität in der Entwicklung anbelangt, so 
dürfte diese bezüglich der Vegetationsorgane in den meisten Fällen eine 
von der Außenwelt direkt bedingte sein — allerdings liegen experimentelle 


Fig. 499. Sphaerocarpus terrestris. (Ischia 1896.) Stück einer weiblichen Pflanze, von 
oben. 12fach vergr. Zahlreiche Perianthien (je ein Archegonium umschließend) ver- 
decken fast die ganze Thallusoberfläche. 


Untersuchungen darüber kaum vor. Daß Ruheperioden, z. B. bei Riccıa 
glauca, Anthoceros u. a., durch Trockenheit und niedere Temperatur be- 
dingt werden können, zeigt aber die unmittelbare Beobachtung. Bei 
solchen Arten, welche besonders gestaltete Ruheformen bilden, wie Pellia 
calycına, Fegatella supradecomposita läßt sich zeigen, daß die Ruheformen 
auch zu anderen Jahreszeiten hervorgerufen werden können. 
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Wahrscheinlich gilt dies auch für die Hervorbringung der Sexual- 
organe. Nur wenige Bryophyten sind sozusagen immer im Zustand der 
Sexualität: Das auffallendste Beispiel ist Sphaerocarpus terrestris'), 
welcher schon sehr früh mit der Bildung von Sexualorganen beginnt und 
deren Bildung beständig fortsetzt. — Die Bedingungen für vegetatives 
Wachstum und Bildung von Gametangien fallen hier also nahe zusammen. 
Auch von mehreren Arten der Gattungen Grimmia, Ulota und Örtho- 
trichum führt Grimme?) an, daß man ausgebildete Antheridien während 
des ganzen Jahres finden könne. Im allgemeinen ist aber das Vorkommen 
reifer Gametangien auf kurze Zeit beschränkt; dementsprechend treten 
auch die Sporogonien periodisch auf. Indes dürfte das nur für extra- 


tropische Verhältnisse zutreffen. In den Tropen wird sich an Standorten 


mit wenig wechselnden äußeren Verhältnissen wohl kaum eine all- 
gemeine Periodizität in der Hervorbringung von Sexualorganen nach- 
weisen lassen.?) 


Die Zeitdauer, welche man für die Entwicklungsdauer der Sporogone 
angegeben findet, ist insofern nicht ganz ausschlaggebend, als darin auch 
die Ruheperioden inbegriffen sind, während es für die Vergleichung von 
besonderem Werte wäre, zu wissen, wie unter gleichen äußeren, der 
Entwicklung günstigen Bedingungen sich die Entwicklungsdauer gestaltet. 
Die für die Laubmoose vorliegenden, auf Beobachtungen im Freien be- 
ruhenden Angaben (vgl. GRIMME a. a. O.) zeigen, daß die Entwicklungsdauer 
des Sporogons bei Laubmoosen schwankt zwischen 4 Monaten (Catharinea 
tenella) und 24 (Grimmia ovata), bei letzterer wird die Entwicklung wohl 
öfters durch Trockenperioden unterbrochen, ebenso wie bei anderen fels- 
und rindenbewohnenden Moosen. Wir werden sehen, daß die Entwicklungs- 
dauer auch für die Frage nach der Verbreitung der Sporen und die Auf- 
fassung der Sporogongliederung von Bedeutung ist. 


’) Nach Leırses’s Angaben werden Geschlechtsorgane schon an Keimpflanzen mit 
0,1 mm mittlerem Durchmesser angelegt. Der größte von mir gezogene sterile Thallus 
von Sphaerocarpus erreichte eine Länge von 1 mm — größere sterile Sphaerocarpus- 
thalli kennt man bis jetzt nicht. 

*, A. GrimmE, Über die Blütezeit deutscher Laubmoose und die Entwicklungsdauer 
ihrer Sporogone. Hedwigia 42 (1903). 

®) Vgl. z. B. die Bemerkungen von Ersst über Dumortiera in Ann. du jard. bot. 
de Buitenzorg, II. Ser.. Vol. II, p. 186. 


Zweiter Abschnitt: Lebermoose. 


1. Kapitel. 
Die Gestaltung der Vegetationsorgane. 
$S 7. Allgemeine Charakteristik. 


A. Symmetrieverhältnisse. Die oben hervorgehobene Mannig- 
faltigkeit der Organbildung bedarf in einer Hinsicht eine Einschränkung: 
betreffs der Symmetrieverhältnisse. 


Während bei den Laubmoosen radiäre und dorsiventrale Formen 
verschiedener Ausbildung vorkommen (vgl. I, p. 231ff.), herrscht bei den 
Lehermoosen der dorsiventrale Typus und im Zusammenhange damit der 
plagiotrope Wuchs bei weitem vor, sei es, daß der Vegetationskörper dem 
Substrate angeschmiegst !) ist oder schief aufsteigend wächst. 

Örthotrop sind — abgesehen von den Sexualsprossen einiger Formen 
und den brutknospenbildenden — die Calobryaceen (Ualobryum und Haplo- 
mitrium) und einige Vertreter der merkwürdigen Gattung Riella, die aber 
nur scheinbar einen radiär organisierten Thallus haben. 

In Wirklichkeit liegt nur eine eigentümliche Modifikation des ge- 
wöhnlichen dorsiventralen Thallus vor. 

Es sei daran erinnert, daß die Riellen bestehen aus einer mehr- 
schichtigen Achse und einem einseitig dieser ansitzenden „Flügel“. 
Bei manchen Arten liegt die Achse dem Substrat auf und ist auf ihrer 
Unterseite durch Rhizoiden an ihm befestigt (z. B. R. gallica). Solche 
Arten weichen von den gewöhnlichen Formen der Lebermoose nur da- 
durch ab, daß der Flügel in Profilstellung entwickelt ist. Das ist auch 
der Fall, wenn die Pflanze nur an ihrer Basis befestigt ist. Bei den 
aufrecht wachsenden Formen wurde der Flügel als eine die Achse wendel- 
treppenförmig umkreisende Bildung beschrieben. Er entsteht indes stets 
einseitig (vgl. die unten mitgeteilte Keimungsgeschichte); seine spätere 
Gestalt kann auf zweierlei Vorgängen beruhen: entweder darauf, daß der 


!) Der plagiotrope Wuchs der mei-ten Lebermoose hängt meiner Ansicht nach 
namentlich auch mit ihrer Bewurzelung zusammen: die einzelligen, meist recht kurzen 
Lebermoosrhizoiden können als Haftorgane wie für die Nährstoffaufnahme offenbar nicht 
so viel leisten wie die meist viel länger (als Zellreihen) entwickelten der Laubmoose, sie 
gestatten also keine weite Entfernung vom Substrat. Es ist nach dieser Anschauung 
kein Zufall, daß die einzigen radiären Lebermoose, die Calobryaceen, statt der Rhizoiden 
Wurzelsprosse besitzen. 
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Flügel mehr in die Länge wächst als der verdickte Teil des Thallus oder 
darauf, daß eine Torsion des ganzen Vegetationskörpers eintritt. In den 
von mir untersuchten Fällen habe ich nur den ersten, zu einer mehr oder 
minder starken Wellung des Thallus führenden Vorgang wahrnehmen 


U 


Fig. 500. Riella Clausonis. Vergr. Auf der Fig. 501. 7 Riella Battandierj. Vergr. 
einen Seite des Stämmchens befindet sich der Habitusbild in der Seitenansicht eines 
gewundene „Flügel“, welchem die Antheridien Pflänzchens. Bei “' Grube im Flügel, 
eingesenkt sind (wenn diese fehlen, ist der in der ein Antheridium saß, bei 2 Ar- 
Flügel stärker entwickelt). Auf der Unterseite chegonium von einer Hülle umgeben. 
große, chlorophylihaltige Schuppen („Blätter“), 7] Schema für Riella, /// für Marchan 
welche hier länger sind, als der Flügel. tiaceen (im T'hallusquerschnitt). 


können (Fig. 500), und auch Tragur !), der zahlreiche lebende Pflanzen 
untersuchen konnte, spricht sich ebenso aus. Dagegen ließen LEıtGER'S ?) 
freilich nur auf Untersuchung trockener Exemplare beruhende Angaben 
auf eine Torsion schließen. Diese erstreckt sich auch auf den flügel- 
losen Basalteil, dessen Oberfläche LeırGEes der eines stark gedrehten 
Strickes vergleicht. Wahrscheinlich kommt also beides: Wellung und 
Torsion, vor. 


) Tragur, Revision des especes du genre Riella. Revue de botanique III p. 433. 
) A.:8.:0. V. 7%. 
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Jedenfalls würden in biologischer Beziehung beide Vorgänge 
dieselbe Bedeutung haben: die, den Flügel nicht vertikal, sondern 
quer, resp. schief zu dem von oben eindringenden Lichte zu stellen. 

Der ganze Vorgang der Flügelbildung würde also folgende Bedeutung 
haben. Gehen wir aus von kleinen, in seichtem Wasser kriechenden oder 
auch aufrecht wachsenden Formen, so ist zu erinnern daran, daß unter- 
getauchte Wasserpflanzen für starke Lichtintensitäten oft empfindlich 
sind. Dem wurde durch die Entwicklung des Flügels in der Vertikal- 
ebene vorgebeugt. Damit hängt auch zusammen, daß die Riellen (wenigstens 
die, welche ich in Algier lebend sammeln konnte), im Wasser nicht 
leicht wahrzunehmen sind. Größere Formen von Riella können in 
tieferes Wasser hinabsteigen, 
sie leben also in gedämpf- 
terem Lichte, das sie besser 
ausnützen durch Schiefstel- 
lung des Flügels, die erreicht 
wird durch Wellung oder 
Torsion. 


Die Vermutung LEITGEBS, 
daß die Keimpflanzen nach 
Art von Schlinggewächsen 
eine Stütze umwinden, ist 
durch die Verfolgung der 
Keimungsgeschichte nicht 
bestätigt worden (gemäß der 
schon in der 1. Aufl. ge- 
äußerten Auffassung). 


Bei den anderen thallosen 
Liebermoosen ist, wieauch das 
Schema (Fig. 501, III) zeigt, 
- | der „Flügel“ des Thallus in 
Fig. 502. Metzgeria furcata. Scheitelregion des Flächenstellung ausgebreitet 
Le a a Et N ee — es braucht kaum bemerkt 
t dıe Scheitelzelle; s2=5 m ‚,, er zı ul- = 2 
bau der Mittelrippe rende Teil des Segments /11; Er werden, dab . Ihn . da 

c die Schleimhaare der Thallusunterseite. durch eine günstige Licht- 
ausnützung ermöglicht wird. 
B. Gestalt und Scheitelwachstum des dorsiventralen 
Thallus. Der mittlere Teil des Thallus ist meist der dickste, er dient 
der Stoffspeicherung und -leitung auch mechanisch als „Rippe“, die nament- 
lich bei den Formen scharf hervortritt, bei denen der Flügel einschichtig 
ist (Metzgeria, Blyttia. In den ‚JJugendstadien stellt der Thallus von 
Metzgeria und Aneura eine einfache Zellfläche dar. Die (bei Aneura vom 
Flügel nicht scharf abgesetzte) „Rippe“ tritt erst später auf. 
Der Flügel bildet an der Thallusspitze eine Einsenkung, in welcher 
der Vegetationspunkt liegt. 


Die Zellenanordnung an diesem ist Gegenstand sehr zahlreicher und 
eingehender Untersuchungen gewesen, die aber hier nicht ausführlich be- 
sprochen zu werden brauchen. 

Der Vegetationspunkt der meisten Lebermoose ist ausgezeichnet durch 
den Besitz einer Scheitelzelle, die von LEITGEB u. a. auch da als vorhanden 
angenommen wurde, wo der Scheitel von mehreren miteinander an Gestalt 
übereinstimmenden Zellen eingenommen wird. Es würde sich in diesen Fällen 
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(Anthoceros, Blasia, Riccia) die Scheitelzelle von ihren Segmenten nicht 
wesentlich unterscheiden, so daß man hier auch von einer Scheitelkante 
sprechen könnte. 

Die Gestalt der Scheitelzelle ist für die einander entsprechenden Ent- 
wicklungszustände meist innerhalb der Gattung und selbst innerhalb der 
größeren Gruppen eine konstante — freilich nicht immer. Da die Scheitel- 
zellgestaltung mit der Organbildung, wie die foliosen Lebermoose zeigen, zu- 
sammenhängt, so ist die Frage nach der „Konstanz der Scheitelzelle* auch für 
die nach dem Zusammenhang der einzelnen Gruppen von Interesse. Die 
foliosen Formen haben, (wie Fig. 498) zeigt, meist eine dreiseitige pyramidale 
Scheitelzelle, nur Physiotium eine zweischneidige, die sich jedenfalls aus jener 
ableitet. Daß diese dreiseitig pyramidale Scheitelzelle aus einer keilförmigen 
(wie bei Fig. 502) hervorgehen kann, zeigt z. B. die Entwicklung von Lej. 
Metzgeriopsis, wo das Jugendstadium eine zweischneidig keilförmige Scheitel- 
zelle hat, welche sich in die dreiseitig-pyramidale umbildet. Ebenso kann aus 
der zweischneidig-keilförmigen in der Einzelentwicklung eine vierseitige her- 
vorgehen !), so bei Marchantia und Preissia, bei denen die Keimpflanzen eine 
zweischneidige, ältere Pflanzen eine vierseitige Scheitelzelle haben. 

Steht die Gestaltung der Scheitelzelle mit der des Vegetationskörpers im 
Zusammenhang? Es ist nicht leicht, diese Frage ohne weiteres zu beantworten. 

Solche Thallusformen, die wenig dicke Zellflächen 

haben (so Metzgeria, wo nur die Mittelrippe mehr- U, SE, 

schichtig ist, ferner die Marchantiakeimpflanzen), haben NR IE 
Scheitelzellen, die nur nach rechts und links Segmente 
abgeben; solche, bei denen ein massigerer Aufbau des 
ganzen Thallus zustande kommt, haben vierseitig oder 
dreiseitig pyramidale, wo also schon von vornherein 
auch nach oben und unten Segmente abgegeben werden, 
aber außerdem machen sich auch noch andere Momente Fig. 503. Riceia fluitans, 
geltend. nat. Gr. (Lehrb.) Gabe- 


Z.B. hat Aneura pinguis eine zweischneidige Scheitel- ler ee 
zelle und Cyathodium (nach LEITGEBS Zeichnung) eine zwischen den Zweigen. 
solche wie Marchantia, Uyathodium aber besitzt einen 
sehr dünnen, An. pinguis einen dicken Thallus, so daß auch noch ein durch 
die Verwandtschaft bedingter Faktor hinzukommt. 

Daß bei den foliosen Formen die Gestalt der Scheitelzelle mit der mehr 
oder minder stark dorsiventralen Ausbildung wechselt wurde ist p. 234 angeführt. 

C. Die Verzweigung des Thallus und der beblätterten 
Formen ist im allgemeinen Teil kurz besprochen worden. 

Es sei hier also nur das für den Gesamtaufbau Wichtige angeführt. 

Mit dem dorsiventralen Charakter der Lebermoose hängt es zu- 
sammen, daß die Verzweigung entweder in der Ebene der Abflachung 
des Vegetationskörpers (lateral) oder auf seiner Unterseite (ventral) erfolgt. 

Es haben wohl alle Lebermoose die Fähigkeit nach beiderlei Rich- 
tungen — lateral und ventral — Zweige zu bilden. Aber die Ventralsprob- 
bildung tritt in ungleicher Häufigkeit bei den einzelnen Gruppen auf. 

Sie ist bei den Marchantiales z. B. bei vegetativen Sprossen 
nicht häufig. Indes sehen wir sie an den „Ständen“ auftreten z. B. beı 
Preissia und so den Thallus fortsetzen — eine Eigentümlichkeit, die von 
Bedeutung für das Verständnis mancher Gestaltungsverhältnisse in dieser 
Gruppe ist. 


N) Betr. des Übergangs von einer dreiseitig-pyramidalen Scheitelzelle in eine vier- 
seitige (Blasia) oder zweischneidige vgl. den Abschnitt über Keimung. 
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Auch die Knöllchen z. B. von Exormotheca treten als Ventralsprosse 
auf; ebenso die einiger Anthocerosarten. 

Bei den Jungermanniaceen traf ich sie gelegentlich bei Aneura 
(wo sie sonst fehlt), sie tritt in den Vordergrund bei Hymenophytum 
(Fig. 504) — einer Gattung, deren Thallus nur aus Sprossen begrenzten 
Wachstums sich zusammensetzt. 

Die Regenerationserscheinungen zeigen, daß die Zellen der Thallus- 
unterseite offenbar länger im embryonalen Zustand verharren, als die der 


Fig. 504. Hymenophytum Phyllanthus, 5mal vergr., von unten. Der von einer Mittel- 
rippe durchzogene Thallus hat sich an der Spitze ausläuferartig verlängert. Er trägt 
5 ventrale Sprosse und (unten rechts) die stehen gebliebene Anlage eines sechsten. Zwei 
davon (die sehr kurz geblieben sind) sind weibliche Sexualsprosse, der eine links hat 
ein Sporogon hervorgebracht. R Rand des Sexualsprosses, J Perichaetium, 5 Perianth. 


Oberseite, das mag auch für das häufige Vorkommen von Ventralsprossen 
in Betracht kommen. 

Nicht selten sind diese auch als Träger der Sexualorgane ausgebildet 
(Metzgeria, Hymenophytum, Targionia und Oyathodium und einige andere). 

Bei den foliosen Formen sind die Ventralsprosse gleichfalls nicht 
selten (rametangienträger oder besonderen Funktionen angepaßt (Flagellen 
von Mastigobryum u. a.) 

Die nicht ventral auftretenden Zweige werden stets durch Auftreten einer 
neuen Scheitelzelle in der Nähe der alten angelegt, eine durch wirkliche Zwei- 
teilung der Scheitelzelle vermittelte Gabelung ist aber auch bei den Formen 
nicht vorhanden, bei denen der fertige Zustand die Annahme eines solchen 
Vorganges nahelegt (Metzgeria furcata u. a., vgl. Fig. 503). Charakteristisch 
ist auch, daß bei der Verzweigung zunächst zwischen den beiden neuen 
Scheiteln ein „Mittellappen“ hervorsproßt, der die gemeinsame Basis für die 
zwei später sich trennenden Flügel der Seitensprosse darstellt (Fig. 505). 


D. Gestaltung des Thallus und Ausbildung der ein- 
zelnen Verzweigungen. 

In ersterer Beziehung sei darauf hingewiesen, daß bei manchen thal- 
losen Lebermoosen die Flügelbildung am Thallus zeitweilig unterbleiben 


E. 


u a NT 
> - 5 £ 


I. Bryophyten. 563 


kann, so bei Hymenophytum (an der Basis der Seitensprosse |vgl. Fig. 504| 
auch an der Spitze des Sprosses 1. Ordnung), ferner bei Blyttia u. a. 
Dies kann infolge von Lichtmangel auch bei den etiolierten Sprossen 
anderer Lebermoose eintreten, gehört hier aber zum normalen Ent- 
wicklungsgange, indem namentlich die ventral am Thallus entspringenden 
Sprosse zunächst flügellos sind, was übrigens auch der Tatsache ent- 
spricht, daß sie in ihren ersten Entwicklungsstadien nur wenig Licht 


Fig. 505. Anthoceros fimbriatus. (Cordillere von Merida 1889.) Geteilte Scheitelregion 
in Flächenansicht. Es sind mehrere Vegetationspunkte vorhanden (S), dazwischen die 
Mittellappen, die später zu krausen Gebilden auswachsen. Stark vergr. 


erhalten. Wir seher also an den Sprossen eine Arbeitsteilung eintreten: 
der flügellose Teil dient dazu, den assimilierenden an das Licht zu 
bringen. 

Schärfer wird die Arbeitsteilung dann, wenn der flügellose Teil zu- 
gleich der ist, der als Haftorgan und auch zur Nahrungsaufnahme aus 
dem Boden dient, also gewissermaßen den Wurzeln höherer Pflanzen 
entspricht. Der Assimilationssproß hat dann keine Haarwurzeln, er er- 
hebt sich über das Substrat. 

Denken wir uns also den flügellosen (scheinbar cylindrischen, aber 
oben meist etwas abgeflachten) Teil im Substrat verborgen, den geflügelten 
darüber hervortretend und mit begrenztem Wachstum begabt, so erhalten 
wir eine in verschieden scharfer Abgrenzung in dem Verwandtschaftskreis 
von Blyttia, Symphyogyne u. a. vorkommende Thallusform. 

Als Beispiel kann S. sinuata (Fig. 507) dienen, bei welcher der geflügelte 
Thallus gelappt erscheint (vgl. das unten betreffs des Übergangs zur Blatt- 
bildung Anzuführende). Es können sich bei dieser Symphogyne allerdings 
die geflügelten Sprosse an ihrer Spitze wieder verschmälern und zu Aus- 
läufern werden, aber meist stellen sie doch nach Erreichen einer be- 
stimmten mittleren Größe offenbar ihr Wachstum ein. Sie bilden dann 
nahe ihrer Basis einen ventralen Seitensproß, der das Wachstum zunächst 
als Ausläufer fortsetzt, dann, über das Substrat tretend, sich verbreitert. 
wieder einen ventralen Seitensproß bildet usw. In Fig. 507 sind so 5 Gene- 
rationen miteinander verkettet. Es entsteht ein sympodiales „Rhizom“, 
an welchem scheinbar seitlich die Assimilationssprosse stehen. 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Heft. 36 
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(sanz Ahnliches wird von beblätterten Formen anzuführen sein, und 
biologisch ist das Verhalten genau dasselbe wie z. B. das der gleichfalls 
sympodial aufgebauten Rhizome von Üonvallaria-(Polygonatum)-Arten. 
Auch diese bilden Lichtsprosse 
begrenzten Wachstums, an deren 
Basis dann ein Seitenzweig das Rhi- 
zom fortsetzt. Wahrscheinlich ist 
bei allen diesen Thalluszweigen die 
Begrenztheit des Wachstums eine 
bedingte („induzierte“), wenigstens | 
gelang es bei Hymenophytum flabel- Q 
latum, die Vegetationspunkte vonnoch 
nicht „ausgewachsenen“ flachen Thal- 


Fig. 507. Symphyogyne sinuata (oder eine 
verwandte Form), von Martinique, mal 
vergr. Der Thallus ist mit blattartigen 
Einschnitten versehen, die aber nach oben 
hin wieder verschwinden. Das Wachstum ist 
ein sympodiales, die verschiedenen Sproß- 
| generationen sind der Reihenfolge nach be- 
; , ziffert. Jede beginnt mit einem stielförmigen 
Fig. 506. Verzweigung von Metzgeria fur- Teile, der im Substrat ist, und verbreitert 
cata (nach STRASBURGER). c Schleimhaare, sich dann in dem über das Substrat hervor- 
i' alte, £” neue Scheitelzelle. Stark vergr. tretenden Teile. 


luszweigen dadurch rhizomartig weiter wachsen zu lassen, daß sie schattig 
und feucht gehalten wurden (p. 461), während andererseits die Ventral- 
sprosse, die sonst zunächst rhizomartig wachsen oder zu Sexualsprossen 
begrenzten Wachstums werden, sich, wie Fig. 433 rechts zeigt, unter ge- 
eigneten Bedingungen sofort zu flachen Thalluszweigen entwickeln können. 
Auch für die ventralen, Gametangien tragenden Sprosse von Metzgeria gilt 
dasselbe; selbst für die Antheridienscheiben mancher Marchantiaceen ist 
dies von DoPoscHEG neuerdings nachgewiesen worden. Nur wo schon der 
Vegetationspunkt eine Umbildung erfährt, wie bei den einzelnen Zweigen 
der weiblichen „Stände“ von Marchantia polymorpha, ist eine vegetative 
Weiterentwicklung ausgeschlossen oder doch nur in den ersten Stadien 
möglich. Sonst dürfen wir annehmen, daß die Begrenztheit des Wachs- 
tums der Zweige überall eine bedingte ist. Die Laubmoose zeigen dasselbe. 

Nehmen schon bei Symphyogyne sinuata die mit begrenztem Wachstum 
ausgerüsteten Assimilationssprosse einen blattähnlichen Habitus an, so ist dies 
noch mehr der Fall dann, wenn die Assimilationssprosse sich verzweigen 
und aus ihnen wiederholt gegabelte, dem Blatte mancher Farne ähnliche 
(sebilde hervorgehen '), die in der Tat auch, was ihre Arbeitsleistungen anbe- 
langt, mit den Blättern etwa einer kleinen Hymenophyllee übereinstimmen. 


!) Vgl. auch Farmer, Studies in Hepaticae. On Pallavieinia decipiens MıTTEn,. 
Annals of botany Vol. VIII, p. 36 ff. 


‘I. Bryophyten. 565 


Von besonderem Interesse ist, daß in nicht weniger als drei Gattungen 
diese Gestalt des een zustande gekommen ist. Diese drei 
> Gattungen, Blyttia, Symphyogyne und Hymenophytum, sind allerdings 


= 


Fig. 508. Symphyogyne sp. (Tovar, Vene- 
zuela 1890). Die fächerfürmig geteilte 
Thallusfläche ist die Fortsetzung des 
(annähernd cylindrischen) Stückes rechts. 
An ihr entspringen zwei ventrale Seiten- 
sprosse, deren einer (der obere) sich 
über das Substrat erhoben, abgeflacht 
und dichotom zu teilen begonnen hat. 
2 mal vergr. 


> 


ig. 509. Blyttia decipiens (Nuwara Fig. 510. Hymenophytum flabellatum, 
lyia, Ceylon 1885). Habitusbild, . 2mal vergr., von der Unterseite. An der 
‚eifach vergr. Männliche Pflanze fruktifizierenden Pflanze rechts entstand 
mit zwei noch ceylindrischen ventralen ein Seitensproß (links), derauch zweikleine, 
Bi Seitensprossen. als Schuppen erscheinende Sexualsprosse 
EM. :i. auf seiner Unterseite hervorgebracht hat. 


36* 
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miteinander verwandt, aber sie beginnen alle drei mit kriechenden, einfach 
thallosen Formen, um sich unabhängig voneinander zu der, sagen wir 
hymenophylloiden, soeben geschilderten Gestaltung zu erheben. 

Die Abbildungen werden zeigen, wie nahe äußerlich diese Parallel- 
formen miteinander übereinstimmen; erst die Untersuchung der Anordnung 
der Geschlechtsorgane gibt Aufschluß 
darüber, mit welcher Gattung wir 
es zu tun haben. — 

Die in Fig. 511 abgebildete 
Aneura bogotensis kann uns über- 
leiten zu der Arbeitsteilung, wie wir 
sie in dem reich verzweigten Thallus 
mancher Aneura-Ärten finden. 


Fig. 511. Aneura bogotensis (mehrmals Fig. 512. Aneura eriocaulis. Habitusbild, 
vergr... Von dem punktierten „Rhizom“ mal vergr. An der Basis „Wurzeln“; 
erheben sich gabelig geteilte Thallusäste. die Hauptachse ist oben abgebrochen. 


Auch hier gibt es Arten, wie z. B. Aneura pinguis, bei denen alle 
vegetativen Sprosse sich gleich verhalten. (Diejenigen, welche die Sexual- 
organe tragen, bleiben dabei außer Betracht.) . 

Anders ist es namentlich bei epiphytisch wachsenden Arten. Zu 
diesen gehört Aneura bogotensis, von der Fig. 511 eigentlich nur das Stück 
eines „Ausläufers“ wiedergibt. Der Vegetationskörper gliedert sich hier 
in zwei Teile: der eine (in der Fig. 511 durch Punktierung gekennzeichnet) 
liegt dem Substrat (in diesem Falle einem Anthocerosthallus) dicht an, 
der andere besteht aus einer Anzahl gabelig verzweigter Thallusglieder, 
die gewissermaßen als Blätter funktionieren. Sie entspringen als Seiten- 
äste an der (hier nicht sympodial gebauten) kriechenden Achse. 

Vergleichen wir damit den Thallus von Aneura (Pseudoneura) erio- 
caulis (Fig. 512), so sehen wir schon eine viel weiter gehende Arbeitsteilung 
eingetreten. Die Hauptachse ist anders gebaut als die Seitenachsen, 
namentlich die letzten (hier die dritter Ordnung). Diese haben begrenztes 
Wachstum, sie sind Assimilationsorgane (außerdem einige davon auch 
Träger der Fortpflanzungsorgane), und demgemäß als dünne, nur in ihrem 
mittleren Teile verdickte Platten entwickelt. Die Hauptachse dagegen, 
deren Funktion einerseits eine mechanische, andererseits eine ernährungs- 
physiologische ist, zeigt fast cylindrischen Querschnitt, wenn man auch 


I. Bryophyten. 567 


die Abplattung oben und unten noch deutlich erkennen kann'). Ihrer 

stärkeren mechanischen Leistung entsprechend, hat sie auch an viel 

_ mehr Zellen verdickte Wände aufzuweisen (Fig. 513) als die Seitenachse. 

Noch größer ist die Verschiedenheit beider z. B. bei Aneura hymeno- 
phylloides (Fig. 586). 

Mit anderen Worten, auch hier tritt, ausgehend von einem Thallus 

mit lauter gleichartigen Verzweigungen, eine Differenzierung in Stamm 


— 77 
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Fig. 513. Fig. 514. 


Fig. 513. Aneura fucoides. Oben Querschnitt durch einen Hauptsproß, unten durch 
einen Seitenzweig. Stark vergr. 
Fig. 514. Aneura fucoides. Basalteil einer Pflanze, vergr. Ein Seitenzweig ist ganz 
zum Haftorgan ausgebildet, er liegt einem Phanerogamenblatte dicht an, an dem weiter 
unten stehenden Aste haben sich die Spitzen zu Wurzeln verlängert. 


u Blatt ein, deren Herausbildung wir aber noch deutlich verfolgen 
Önnen. 

Außerdem besitzen diese: Aneuren aber auch „Wurzeln“. Es sind 
Formen, die nicht mehr mit der ganzen Unterfläche dem Substrat an- 
liegen, sondern mit besonderen Haftorganen daran befestigt sind. Diese 
Haftorgane (Fig. 512, 514) unterscheiden sich von den Assimilationssprossen 
durch ihre Richtung und ihre Gestalt. Sie sind schmäler und legen sich 
dem Substrat fest an. Daß sie keine Neubildungen, sondern nur Um- 
bildungen unterer Thallusäste sind, geht schon daraus hervor, daß man 
nicht selten einen Assimilationssproß in eine „Wurzel“ auswachsen sehen 
kann (vgl. Fig. 514); es ist nicht zu bezweifeln, daß auch an den „Wurzeln“ 
Assimilationssprosse entstehen können, obwohl dies gewöhnlich nicht ge- 
schieht. Wahrscheinlich entscheiden äußere Einwirkungen darüber; leider 
sind diese Formen, bei denen die Organe noch nicht so scharf vonein- 
ander abgegrenzt sind wie bei höheren Pflanzen, einer experimentellen 
Untersuchung noch nicht unterworfen worden, obwohl die Kultur solcher 
Pflanzen in botanischen Gärten von großem Interesse wäre. 


!) Die Verschiedenheit von Haupt- und Seitensprossen bei den genannten Aneura- 
Arten kommt also dadurch zustande, daß die Flügelbildung an den Hauptachsen von 
Anfang an unterbleibt, dagegen bei den Assimilationssprossen in der mittleren Thallus- 
region nur wenig Teilungen eintreten. Natürlich können auch Übergangsbildungen 
vorkommen, d. h. solche, bei denen die Verschiedenheit von Haupt- und Seitenachsen 
lediglich in einem stärkeren Dickenwachstum ersterer besteht. 
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Die höhere Gliederung des Vegetationskörpers, mit der wir uns 


bisher beschäftigt haben, kam zustande durch verschiedene Ausbildung _ 


der Zweige eines Thallus. Dies ist indes nicht der einzige Weg, der 
zu einer höheren Gliederung geführt hat. Ein zweiter geht aus von den 


$ 8. Anhangsorganen 
des Thallus. 


Als solche treffen wir bei den niedrigst stehenden Formen lediglich 
schleimabsondernde, haarähnliche Bildungen, die sehr nahe dem Vege- 
tationspunkt, oft in deutlich wahrnehmbarer Ordnung, entstehen (vgl. 
Fig. 506c) und als Schutzorgane des Vegetationspunktes zu betrachten sind. 


Diese Schleimorgane fehlen den Anthoceroteen, deren Vegetations- 
punkte aber trotzdem stets mit einer dichten Schleimhaut bedeckt sind, 
weil hier schleimabsondernde Organe anderen Baues (Schleimspalten) sich 
finden (p. 546). Auch bei den meist an ständig feuchten Standorten 
lebenden Landlebermoosen wird die Schleimabsonderung nicht nur als 
Schutzmittel gegen Austrocknung, sondern vor allem als Schutz gegen 
das Wasser dienen; sehen wir doch einen solchen Schutz, wie unten ge- 
zeigt werden soll, auch den ‚heranwachsenden Sporogonien durch Hüllen 
verschiedener Art gewährt. Ubrigens finden sich solche Schleimorgane auch 


bei den beblätterten Formen so wie p. 554 erwähnt bei Anomoclada mucosa 


(Fig. 496), die mit einer dichten Schleimhülle bedeckt ist. 
Bei den thallosen Formen treten sie in verschiedener Gestalt auf. 


Diese Anhangsorgane des Thallus verdienen um so mehr hier 
eine Besprechung, als ihre biologische Bedeutung wenig Beachtung ge- 
funden hat, während doch gerade bei 
ihnen die Beziehungen zwischen Ge- 
staltung und Leistung meist sehr deut- 
lich hervortreten; namentlich bietet, 
wie unten gezeigt werden soll, die Mar- 
chantiaeeenreihe lehrreiche Beispiele 
dafür. 

Alle thallosen JJungermannieen be- 
sitzen solche zunächst dem Schutz des 
Vegetationspunktes dienenden Anhangs- 
gebilde. LeitGER’s Angabe, daß sie 
bei Monoclea fehlen, beruhte auf einem 
durch ungenügendes Material veran- 
laßten Irrtum (vel. Fig. 469, I1]) 

Die ventralen Anhangsorgane der 
Jungermanniaceen lassen sich in eine 
Reihe anordnen, die mit „Schleim- 
papillen“ (d. h. einzelligen, schleimab- 
sondernden Organen) beginnt und mit 


blattartigen Organen (Zellflächen) en- il I. 
digt. Bei den Marchantiales wird das- 
selbe zu berichten sein. Fig. 515. Calyeularia crispula. I. Thallus- 


Schleimpapillen finden sich A 8 scheitel von oben: die Tr = 

> E 2 PT ; Amphigastrien“ krümmen sich über ihn 
bei Metzge Er A Des. Bl} ua, N Ioerk 12 Der. II. Amphigastrium. III. Stück eines 
USW. Bei Moerkia steht die Schleim- Flächenschnittes durch den Thallus, die 
papille am Ende einer Zellreihe ringförmigen Verdickungen quer getrofien. 


/ 
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(Fig. 523, I). Diese bildet den Übergang zu den blattähnlichen Zellflächen, 
die man auch bei den thallosen Formen als „Unterblätter* oder Amphi- 
gastrien bezeichnet hat. 

Sie sind bekannt bei zwei bzw. drei thallosen Jungermanniaceen : bei 
Calyeularia erispula und Blasia pusilla (sowie der von Blasia wohl kaum zu 
trennenden Gattung Cavicularia). 

Calycularia crispula Mr. ist eine thallose ‚Jungermanniacee 
des östlichen Himalayas. Sie besitzt, wie schon der Autor der Gattung!) 
erkannte, „Ventral- 
schuppen“ (Fig. 515, 
II), welchean die der 
Marchantiaceen er- 
innern. Diese tragen 
Schleimpapillen an 
der Spitze und am 
Rand und biegen 
sich über den Vege- 
tationspunkt her 
(Fig.515, 7), auch die 
rötliche Färbung der 
Zellwände, welche 

manche dieser 
Schuppen zeigen, er- 
innert an analoge 
Verhältnisse bei 
manchen Marchan- 
tiaceen. Sie stehen 
in unregelmäßigen 
Reihen auf der nach 
unten vorspringen- 
den Rippe des Thal- 
lus. Ganz ähnliche 
Schuppen fanden 
sich übrigens auch 
auf dessen Ober- 


are Daß einher Fig. 516. Blasia pusilla (München 1913). Thallus von unten, 
eureihen, WIe SIE schwach vergr. Bl Seitenblätter, V Vegetationspunkte, 
oben für Moerkıa b Amphigastrien, bo Blattohren. 


u. a. beschrieben 
wurden, hervorgingen, wird auch durch Mittelformen dargetan. 
Besonders eigentümlich und verwickelt sind die Verhältnisse bei 
Blasia. Hier sind außer den unten zu erwähnenden horizontal ein- 
gefügten Seitenblättern (Bl Fig. 516, B Fig. 517) noch vorhanden: 1. Schleim- 
haare, einfache, auf der Oberseite und der Unterseite des Thallus ent- 
springende Papillen (00 Fig. 518, /, II); 2. Unterblätter oder Amphigastrien 
(b Fig. 513), auf der Unterseite des Thallus stehende (U Fig. 518). 
chlorophyllhaltige, mit ihrer Unterkante über die Ansatzstelle vorwachsende, 
also halb schildförmige Schuppen, die annähernd in zwei Längsreihen an- 


!, W. Mırren, Hepaticae Indiae orientalis, Proceed. of the Linn. Soc. bot. Vol. I 
p. 122. — In der Mittelrippe des Thallus finden sich Verdickungsbänder ähnlich wie 
bei Pellia epiphylla (Fig. 515, IIT). 

?, Ebenso beobachtete ich dies bei sterilen Exemplaren von Moerkia Flotowiana. 
Die Ebene dieser Schuppen ist vertikal gestellt, in der Längsrichtung des Thallus. 
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geordnet sind, so daß meist einem seitlichen Blatt ein „Amphigastrium* 
entspricht; 3. die Blattohren, (bo Fig. 516) kugelige (Fig. 518, III), über den 
Thallus hervorragende Körper, die meist durch Einwanderung eines Nostoc 
infiziert sind. An kräftigeren Pflanzen kommen meist zwei Blattohren auf 


ein Seitenblatt, an Keimpflanzen eines. 


Sie bilden Schleim, es befindet sich in ihrem Innern eine Schleim- 
papille (© Fig. 518, I) und auch eine nahe ihrem Eingang (p Fig. 518, /). Sie 


Fig. 517. Blasia pusilla. Männliche Pflanze 

von oben (München Mai 1911) (ca. 25 mal 

vergr.). A Antheridienhöhlen, B Seitenblätter, 
M Mittellappen. 


entstehen durch konkave Ein- 
krümmung einer Zellfläche, die 
sich dem Thallus dicht anlegt 
(vgl. Fig. 518 I, 0). Auch die'„Am- 
phigastrien“ tragen übrigens ur- 
sprünglich an ihrem Scheitel eine 
Schleimpapille (e Fig. 518, 7), die 
aber später — ähnlich wie bei 
manchen Marchantiaceen — zur 
Seite gedrängt wird. 

Man kann sich die Entwick- 
lung der verschiedenen ventralen 
Blasiaanhängsel so vorstellen, daß 
sie alle aus Schleimhaaren hervor- 
gingen. Die Schuppen entstanden 
durch Auswachsen der Träger- 
zellen bestimmter Schleimpapillen, 
wodurch diese dem Scheitel noch 
mehr genähert wurden, ähnlich 
wie ja auch bei Moerkia die 


Schleimpapillen auf Zellreihen, bei Calycularia crispula auf Zellflächen stehen. 
Zweifellos wirken sowohl die Seitenblätter als die übrigen Anhangs- 


Fig. 518. Blasia pusilla (nach Leiteer). 


organe zum Schutz des 
Vegetationspunktes zu- 
sammen. Die Seiten- 
blätter sind am Vege- 
tationspunkt nach oben 
gebogen und decken 
sich mit ihren Rändern. 
Zusammenmitden Am- 
phigastrien schließen 
sie den Vegetations- 
punkt nach außen und 
unten ab. Er liegt in 
einer Mulde, die nach 
oben durch die Schleim- 
absonderung der auf 
der Oberseite stehen- 
den Papillen bedeckt 
wird. Weshalb hier 
aber ein so verwickelter 


I Längsschnitt Apparat aufgewandt 


durch den Vegetationspunkt, U Unterblatt (Amphigastrium) wird. ist nicht er- 
(mit Schleimpapille e), o Blattohr mit äußerer Papille %, sichtlich. 


sowie innerer ?, 00 Papille der Thallusoberseite. 
licher Schnitt, der ein jüngeres Unterblatt getroffen hat. 


III Junges Blattohr, von oben. 


IL an: Wir sehen also bei 


den.Jungermanniaceen, 
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daß alle Übergänge sich finden von „Schleimpapillen“ (wie sie z. B. bei 
Metzgeria aneura u. a. vorhanden sind) bis zu blättchenähnlichen Gebilden. 
wie wir sie bei Oalycularia und Blasia treffen. 


$ 9 Die Anhangsorgane der Marchantiales 


sind viel mannigfaltiger ausgebildet, als die der Jungermanniaceen; viel- 
fach ist es hier zur Bildung großer, eigentümlich gestalteter Schuppen 
auf der Unterseite des Thallus gekommen, welche deshalb früher auch 
als „Blätter“ bezeichnet wurden. 

Es kann aber keinem Zweifel unterliegen, daß sie den Schleimpapillen 
der ‚Jungermanniaceen homolog sind. 

Es geht dies schon daraus hervor, daß bei der Keimung (Fig. 519, 11, III, 
statt der Ventralschuppen Anhangsorgane auftreten, welche über die 
Gestalt von Schleimpapillen kaum hinausgehen, und auch daraus, dab 
reduzierte Formen der Schuppen wieder auf diese Gestaltung herabsinken 
(Fig. 466, II). Zweifelhaft könnte diese Ableitung nur erscheinen für die 
Riccien, bei denen Schleimpapillen bis jetzt nirgends beobachtet worden 
sind — vielleicht treten sie bei 
der Keimung mancher Arten noch 
auf. Indes zeigt uns die verwandte 


Fig. 519. Monoselenium tenerum. /. Keim- 
pflanze vergr. V. Vegetationspunkte. 


II. und III. die ersten Ventralschuppen Fig. 520. Plagiochasma rupestre. Habi- 
einer Keimpflanze. Die Schleimpa- tusbild einer männlichen Pflanze, von 
pille, P. sitzt auf einer zweigeteilten oben gesehen (8mal vergr.). Uber den 
Trägerzelle. Bei /Ll. ist die Trägerzelle Vegetationspunkt biegen sich die 
zu einer kleinen Zellfläche entwickelt. Schuppen der Unterseite her. 


Gattung Riella eine zweifellose Rückbildung der Schleimpapillen, und eine 
solche ist auch für Riccia wahrscheinlich, zumal der Vegetationspunkt 
hier eine andere Lage hat, als bei Marchantia. 

Wir werden ohnedies sehen, daß die Ventralschuppen in dieser Reihe 
eine Rückbildung bis zum Verschwinden erfahren können und die An- 
nahme eines Verlustes der Schleimpapillen für die Riecien stimmt voll- 
ständig mit anderen Rückbildungserscheinungen dieser Gruppe überein. 

1. Die Marchantieen (inkl. Corsinia) sind dadurch ausgezeichnet, 
daß bei ihnen der Scheitel nicht in einer engen Spalte (wie bei den Riccien) 
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herbiegen (vgl. Fig. 520). 


Die Schuppen entstehen unmittelbar hinter dem Scheitel. Die Spitze | 
der jungen Schuppe nimmt die Form eines Keulenhaares an, welches bei | 
Targionia, Sauteria, Dumortiera auf dem Rand der Schuppe inseriert 
bleibt, meist auf der Spitze eines lappenartigen Fortsatzes. Andere da- 
gegen bilden noch vor der völligen Ausbildung der Spitzenpapille an 
ihrem Grunde auf der unteren Seite einen Äuswuchs, welcher bald die 
Papille überwächst und diese auf die Oberseite verschiebt, ähnlich wie 
dies für die „Amphigastrien* von Blasia oben angegeben wurde. Dieser 
die Spitzenpapille überwachsende, anfangs nur aus einer Zelle bestehende 
Auswuchs bildet sich zu einer Zellfläche aus, welche man als das 
„Spitzenanhängsel“ bezeichnen kann. 

Es läßt sich zeigen, wie die Ge- 
stalt des Spitzenanhängsels zusammen- 
hänst mit seiner Funktion. In Fig. 521 
ist der Thallus von Marchantia 
chenopoda von der Unterseite abge- 
bildet. 

Es sind hier zwei Reihen von 
Schuppen vorhanden, die Mehrzahl 


liegt, sondern in einer flachen Mulde, über welche die Schuppen sich 
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Fig. 521. Marchantia chenopoda (Cordillere Fig. 522. 
von Merida 1890). Thallusspitze, von unten. 
Es sind zwei Reihen von Schuppen vor- 
handen (nur oben links ist noch eine mehr 
seitlich stehende sichtbar). Jede Schuppe hat 
ein Spitzenanhängsel, das ursprünglich über springenden Rhizoidenstränge, einzelne 
den Vegetationspunkt hergebogen ist und Rhizoiden entspringen auch frei auf dem 
später abfällt. 15mal vergr. Thallus. Etwa 5mal vergr. 


davon trägt noch das Spitzenanhängsel, welches sich von der breiten Schuppe 
scharf absetzt, auch dunkler gefärbt ist und an seiner Basis eine Einschnürung 
besitzt, an der die Ränder des Anhängsels nach unten gebogen sind. 


Marchantia polymorpha. 

Thallus, von der Unterseite. Der Mittel- 
rippe anliegend ein dichter Rhizoiden- 
strang, mit diesem vereinigen sich die 
meist unter den äußeren Schuppen ent- 
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Diese Einschnürung entspricht genau der Weite der 
Scheitelmulde. Nur die Spitzenanhängsel sind nämlich über den 
Scheitel hergebogen, sie liegen dort aufeinander wie die Blätter eines 
Buches. Später werden sie auf die Thallusunterseite verschoben und 
reißen dabei leicht ab. Sie sind jetzt funktionslos geworden, ihre Rolle 
ist ausgespielt. 

Nicht so die der eigentlichen Schuppen. Diese haben noch eine 
weitere wichtige Aufgabe. Die der Mittelrippe anliegenden Schuppen 
bilden nämlich Kanäle, innerhalb deren die Zäpfchenrhizoiden verlaufen, 
die erst weiter hinten am Thallus in den Boden eindringen. Die Zäpfchen- 
rhizoiden werden durch die Schuppen geschützt (vor Wasserverlust) und 


zusammengehalten, so daß — wo sie, wie bei xerophilen Formen, in 
größeren Mengen vorkommen — dochtähnliche Stränge entstehen, in 


denen das Wasser nicht nur im Lumen der Rhizoiden, sondern auch 
kapillar, zwischen ihnen emporsteigen kann. 

Besonders auffallend ist diese Beziehung der Schuppen zu den 
Rhizoiden bei den Arten, welche, wie M. polymorpha, nicht nur die zwei 
Reihen der Mittelrippe genäherte Schuppen, sondern auch auf der Thallus- 
fläche stehende haben. 

Wir können bei March. polymorpha drei Reihen von Schuppen 

unterscheiden (vgl. Fig. 522): die Medianschuppen, welche, mit Spitzen- 
anhängseln versehen, denen der in Fig. 521 abgebildeten Art entsprechen, 
Randschuppen, die über die Thalluswand teilweise hervorragen, und 
zwischen diesen beiden stehende, sie seien als Intermediärschuppen be- 
zeichnet. Zunächst verläuft unter den Medianschuppen ein Rhizoiden- 
strang, der „Hauptstrang.*“ Aber wir sehen, wie auch unter (und aus) 
den Rand- und Intermediärschuppen Rhizoiden entspringen. Diese wenden 
sich, in dünnere Stränge vereinigt, den Medianschuppen zu und legen 
sich hier an den Hauptstrang an. Es kommt so ein Strangsystem zu- 
stande, das wir einer Berieselungseinrichtung vergleichen können. Die 
seitlichen Stränge dienen dazu, Wasser den Randpartien des Thallus 
zuzuführen, die hier stehenden Schuppen sind der Hauptsache nach 
als Schutzorgane der Rhizoidenbündel ausgebildet, nicht mehr als Schutz- 
organe für den Vegetationspunkt. 
Noch zahlreicher als bei M. polymorpha sind die Schuppen bei 
M. lamellosa, einer Form, welche die hochgelegenen Teile der nördlichen 
Cordillere, so u. a. auch den Paramo von Mucuchies bewohnt. Die 
hier sich findenden Pflanzen haben '!), trotz einem oft nassen Boden 
vielfach xerophile Charaktere, auch bei der genannten Marchantıa- 
art dürfte das dichte Schuppenkleid der Thallusunterseite, zwischen dem 
zahlreiche Rhizoidenbüschel verlaufen, dazu beitragen, daß selbst bei ge- 
steigerter Transpiration eine genügende Wasserzufuhr gesichert ist. 
Außerdem ist klar, daß die dichtstehenden Schuppen Wasser kapillar 
festhalten werden, ähnlich wie dies unten’ für Aneura endivaefolia u. a. 
zu erwähnen sein wird. Ob die Schuppen selbst auch Wasser aufnehmen 
und ob das für die Wasserversorgung in Betracht kommt, wäre näher zu 
untersuchen. 

Andere Marchantiaceen zeigen eine geringere Ausbildung der Schuppen, 
die wir als eine Rückbildung betrachten. 

Bei der hygrophilen Gattung Dumortiera z. B. sind die Schuppen 
nur noch als niedere Leisten ausgebildet, auch bei Monoselenium — einer 


') Vgl. Goeser, Pflanzenbiol. Schilderungen 11. 
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hygrophilen mit sehr vereinfachtem Thallusbau versehenen Gattung — 
sind sie viel schmäler und schmächtiger, als bei Marchantia. 

Besonders deutlich ist die Rückbildung bei der an schattigen Stand- 
orten lebenden Gattung ÖÜyathodium. 

Die einzelnen Arten verhalten sich nicht gleich. C. foetidissimum 
hat noch Schuppen. Diese sind aber klein und sehr zart, sie entsprechen 


Fig. 523. 1 An der Spitze mit einer „Schleimpapille“ versehene Zellreihe von Moerkia. 

11 und 11I 2 ventrale Anhängsel (den Schuppen „gleichwertig“) von Cyathodium caver- 

narum. /V Flächenschnitt von Oxymitra pyramidata, welcher zeigt, wie die Schuppen 

ineinander verzahnt sind und so die enge, auf den Vegetationspunkt (v) zuführende 
Spalte wirksam nach außen abschließen. 


etwa den von Calycularia crispula in Fig. 515 abgebildeten, sind aber 
nicht mehr über den Vegetationspunkt des Thallus hergebogen. 

C. cavernarum besitzt nur noch Zellreihen (Fig. 523, II, III), in denen 
gelegentliche Längsteilungen den letzten Rest einer Flächenbildung dar- 
stellen. 

Bei Ü. penicillatum scheint beides — Zellreihen und kleine Zell- 
flächen — vorzukommen. Es ist bezeichnend, daß diese Schuppenrückbildung, 
welche bei Ü. cavernarum auf der Stufe stehen bleibt, welche bei Keim- 
pflanzen anderer Marchantiaceen auftritt (vgl. p. 571), sich bei Formen 
findet, die auch in ihrem anatomischen Bau unverkennbare Zeichen der 
Rückbildung aufweisen. | 

Bei den Ricciaceen kann diese Rückbildung sogar noch weiter — 
bis zum völligen Verschwinden — gehen. 

Charakteristisch ist, daß die Schuppen sich nicht über den Vege- 
tationspunkt herlegen, sondern nur außen aufliegen; ein Längsschnitt 
durch einen Ricciascheitel gewährt in dieser Hinsicht ein anderes Bild 
als ein Marchantiascheitel. Dies rührt davon her, daß der Vegetations- 
punkt der Riccien in einer durch die wulstigen Seitenteile des Thallus 
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gebildeten Rinne liegt, welche nun durch die Schuppen nur nach einer 
Seite hin verschlossen zu werden braucht. Die Oberflächen der aufgestülpten 
Seitenteile des Thallus liegen einander bei manchen so dicht an, dab sie 
mit ihren Zellen ineinander „verzapft“ sind. 

Die meisten Riccien haben nur eine in der Mittellinie des Thallus 
stehende Reihe von Schuppen !) (Fig. 524), die später (mit Ausnahme von 
R. fluitans) zerrissen werden, schon durch zwischen ihnen festgehaltene 
Luft wird der Vegetationspunkt gegen Austrocknung geschützt werden, 
auch ein Eindringen von Wasser ist unmöglich. 

Bei Riccia lamellosa reichen die Schuppen weit auf die Seitenränder 
des Thallus hinauf, sie sind in der Mitte ausgebuchtet, was man vielleicht 
als erstes Anzeichen für das 
Auftreten von mehr als 
einer Schuppenreihe, ge- 
wissermaßen den Beginn 
einer „Spaltung“ betrachten 
kann. NR. crispatula hat 
gleichfalls Schuppen, die bis 
zum Rande des Thallus 
reichen (Fig. 524) und sich 
in diesen fortsetzen. Der 
Rand springt zwischen den 
Ansatzstellen zweier Schup- 
pen vor, ist einschichtig und 
dunkel gefärbt, so daß der 
Anschein entsteht, als ob 7; 524. Riceia erispatula (Ceylon 1899). 1. Thallus 
rudimentäre Randblätter yon unten. Die Schuppen, deren Oberrand gezeichnet 
vorhanden wären. ist, stehen in einer Reihe. Sie nehmen die ganze 

Die ausgesprochen xero- Breite des Thallus ein. Die Scheitelspalte schimmert 
phileOxymitra pyrami- durch (punktiert. Weiter hinten zerreißen die 


nt Schuppen. II. Thall ben, A Antheridien. 
data hat zwei Reihen von ” pren ee N ntheridien 


Schuppen, die, wieFig.523,1V 
zeigt, einen außerordentlich dichten Verschluß der Scheitelspalte bilden, 
indem sie zahnartig ineinander greifen. 

Mehr als eine Schuppenreihe hat auch R. natans (Fig. 525), die von be- 
sonderem Interesse ist, weil die Schuppen hier bei der Landform anders aus- 
gebildet sind als bei der Wasserform. Letztere hat große, stark entwickelte 
Ventralschuppen, die auch chlorophyllhaltig sind (Fig. 527). Sie haben hier 
offenbar dieselbe Bedeutung wie die Wasserblätter von Salvinia: sie ver- 
größern die wasseraufnehmende Fläche, geben der schwimmenden Pflanze 
mehr Halt und schützen sie durch die Sekrete, welche sie enthalten, gegen 
den Angriff von Wassertieren, auch können sie, vermöge ihres Chlorophyll- 
gehaltes bei der Assimilation mitwirken. Bei der Landform sind sie viel 
weniger entwickelt, sie kommen hier offenbar der Hauptsache nach nur als 
Schutzorgane für den Vegetationspunkt in Betracht. Sie bilden bei der 
Wasserform vor dem Vegetationspunkt einen Schopf, der Luft festhält 


und die Scheitelregion vor der Berührung mit Wasser schützt. 


Analog verhalten sich die verwandten Riellaceen, deren Schuppen 
(Fig. 498, 499) durch Größe und Chlorophyligehalt Blättern gleichen. 
Den Ursprung aus Schleimpapillen zeigen die Schuppen von R. Üossoniana da- 


!) Gegenteilige Angaben finden sich in der Literatur nicht selten, aber ohne die 
allein beweiskräftige entwicklungsgeschichtliche Begründung. 
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durch an, daß sie noch eine kräftig entwickelte Schleimpapille besitzen, 
die bei anderen meist ganz zurücktritt. 

Daß diese chlorophyllhaltigen Schuppen nicht nur als Schutzorgane 
des Vegetationspunktes, sondern auch als Assimilationsorgane tätig sind, 
ist nicht zu bezweifeln. 

Bei der Riella am nächsten stehenden, auf dem Lande lebenden 
Gattung Sphaerocarpus sind die Schuppen sehr vereinfacht: es sind 
Zellreihen, welche eine Schleimpapille tragen, ähnlich den von Moerkia 
(Fig. 523, I) abgebildeten. 

Einige Riccien haben sogar die Ventralschuppen vollständig ver- 
kümmern lassen. 


Fig. 525. Riceia natans. Querschnitt durch die Spitze eines vor kurzem gegabelten 

Thallus. Im Gewebe große Lufträume, auf der Unterseite die Schuppen; diese treten 

hier an jedem Vegetationspunkt in aus je drei Schuppen bestehenden Reihen auf, die 
seitlichen jeder Reihe greifen später über die mittleren über. 


Es sind „ephemere“ Arten: d. h. solche, die ihre Entwicklung auf 
nassem Boden rasch vollenden, dann absterben und später aus den Sporen 
neu sich bilden. 

Bei R. crystallina gab LEITGEB an, daß sie keine Schuppen besitze. 
Doch gibt es offenbar Formen dieser Art, welche sie noch haben, denn 
ich fand solche (freilich in sehr zarter Ausbildung) an Exemplaren, welche 


’ 
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mir der verstorbene LEvIER (der sich speziell mit Riccien beschäftigte) 
zugesandt hatte '). 

Gänzliches Fehlen zeigte sich bei einer mit R. crystallina verwandten 
Art, die ich in der Umgebung von Rio de ‚Janeiro antraf, bei R. mem- 
branacea und bei einer anderen brasilianischen Art, der mit merk- 
würdig dünnem Thallus ausgerüsteten, offenbar an schattig-feuchten Stand- 
orten lebenden R. chartacea. 

So tritt also auch bei Riccien ein Wechsel in der Ausbildung der 
ventralen Anhangsorgane ein, der in deutlicher Beziehung zu den Lebens- 
verhältnissen steht, eine Beziehung, die aber je nach den Eigenschaften 
der einzelnen Formen eine verschiedene ist. 

Verglichen mit der der Marchantiaceen erschien uns die Schuppen- 
bildung bei den Riccien von Anfang an als eine rückgebildete. Einmal 
in der Zahl, da bei den typischen Riccien nur eine Reihe vorhanden 
ist, dann in der Ausbildung, namentlich in dem Mangel der Schleimpapillen. 
Arten ohne Schuppen erscheinen uns also nur als die höchste Steigerung 
einer Rückbildung, deren Anzeichen auch bei den anderen Arten wahr- 
nehmbar ist. 

Zusammenfassung: Von allen Lebermoosen hat nur die Gruppe der 
Anthoceroteen keine Anhangsorgane. Zwar können diese auch bei einigen 
Ricciaarten fehlen, hier liegen indes gewichtige Gründe für die Annahme 
vor, daß das Fehlen auf einer Rückbildung beruht. Die Anhangsorgane 
der .JJungermanniaceen und Marchantiales sind im einfachsten Falle 
Schleimpapillen, können sich aber in beiden Reihen zu Zellflächen aus- 
bilden, welche, wenn sie chlorophyllhaltig sind (was durch Lichtzutritt 
ermöglicht wird), blattartiges Aussehen gewinnen. Am auffallendsten ist 
das bei einigen aquatischen Formen, namentlich Riella. 

Die Funktion der Anhangsorgane ist nicht überall dieselbe: ursprünglich 
sind sie Schutzorgane für den Vegetationspunkt, sei es durch Schleim- 
absonderung, sei es, indem sie ihn bedecken und Luft zwischen sich 
festhalten. Die chlorophyllhaltigen können sich an der Assimilationsarbeit 
beteiligen; bei den Marchantiales stehen sie in Beziehung zum Verlauf der 
Rhizoiden. 


$ 10. Übergang vom Thallus zum beblätterten Sproß. 


Eine andere Reihe von Anhangsorganen sind die, welche nicht ven- 
tral, sondern seitlich entspringen und durch ihre Gestalt und Entstehung 
mit den Blättern der „foliosen* (akrogynen) Formen so große Ähnlichkeit 
zeigen, daß wir sie ebenfalls als Blätter bezeichnen können. 

Blätter nennen wir diese Anhangsorgane dann, wenn sie in bestimmt 
geregelter Reihenfolge am Vegetationspunkt angelegt werden und in Ge- 
stalt und Funktion der Hauptsache nach übereinstimmen mit den Blättern 
der Formen, bei denen man seit alter Zeit von Blättern spricht. 

Nur ist bei solchen UÜbergangsformen die Sproßachse nicht wie bei 
den akrogynen Lebermoosen annähernd cylindrisch, sondern abgeflacht 
und von den Blättern nicht so scharf abgesetzt — indes werden wir 
sehen, daß eine solche Gestaltung der Sproßachse auch bei akrogynen 
Formen sich finden kann. 

Es ist charakteristisch, daß wir in allen drei Hauptreihen der Leber- 
moose Übergänge zwischen thallosen und foliosen Formen antreffen. 


") Ob Riceia erystallina vielleicht polymorph ist, kann nur durch eingehendes 
Studium entschieden werden. 
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Die Anthoceroteen zeigen solche nur in wenigen Fällen und 
auch dann nur in verhältnismäßig unvollkommener Weise. 


In der Gattung Anthoceros selbst finden wir blattähnliche Anhängsel 
am Thallus scheinbar bei Anth. fimbriatus G. (Fig. 591), den ich in der 
Cordillere von Merida fand. Die einschichtigen, krausen Anhängsel des 
mehrschichtigen 'Thallus sind hier aber in Wirklichkeit hervorgegangen 
aus den bei der Verzweigung entstehenden Mittellappen (vgl. Fig. 505). 
Es findet eine häufige Teilung der Vegetationspunkte statt, die aber nicht 
mit einer entsprechenden Zweigbildung verknüpft ist. Denn viele von 
den Vegetationspunkten, die bei der Teilung entstanden sind, bleiben in 
der Entwicklung stehen, die Scheitelzelle verliert ihren reichen Plasma- 
gehalt und tritt später nicht mehr besonders hervor. Die Mittellappen 


Fig. 527. Riccia na- 
tans (nach BiscHorr). 
Wasserform von oben 
schwach vergr. Man 
sieht die zahlreichen 
Schuppen der,Unterseite. 


Fig. 526. Dendroceros foliatus Spruce. Spitze eines Thallus (vergr.. M Mittellappen 

verschiedenen Alters (an den links stehenden oben rechts die Lochbildung sichtbar). 

Außer diesen kommen als seitliche Sprossungen am Vegetationspunkt entstehende, etwas 
schief gestellte Kapuzen, die „Blätter“, vor. 


dagegen vergrößern sich und werden zu den krausen Anhängseln, die 
bei Besprechung der Wasseraufnahme unten zu erwähnen sein werden. 

Dagegen zeigen einige Dendrocerosarten einen Ansatz zur Blatt- 
bildung, der auch hier mit der Wasserversorgung zusammenhängt. 

SPRUCE hat einen Dendroceros foliatus beschrieben, den ich näher 
untersuchte !). 

Wie das Habitusbild (Fig. 592) zeigt, besitzt die Pflanze eine Anzahl 
verhältnismäßig großer, kapuzenförmiger Bildungen, von denen wir zweierlei 
unterscheiden können. Die einen, in der. Fig. 526 mit M bezeichnet, ent- 
sprechen den bei der Verzweigung entstehenden Mittellappen, diese sind 
kenntlich an einer tiefen Einsenkung an ihrem Rande, welche den Be- 
ginn einer Teilung darstellt. 


!) Herr Prof. Batrour in Edinburgh war so freundlich, mir Spruce’sche Original- 
exemplare anzuvertranen (vgl. Sprucz, Hepaticae amazonicae et andinae. Trans. of the 
bot. society Edinburgh Vol. XV (1884)). 
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Außerdem aber kommen auch einfache Kapuzen vor. Diese entstehen 
als selbständige Auswüchse am Vegetationspunkt und werden später auf 
ihrer Unterseite hohl. Indes sind diese „Blätter“ nicht an der Mittel- 
rippe angeheftet, sondern durch den wenig hervortretenden flügelartigen 
Teil des Thallus miteinander verbunden. 

Ähnlich verhält sich D. inflatus,’) und auch Dendr. crispus zeigt in 
seinen Laminarfalten eine Annäherung an die Blattbildung: wenn diese 
Laminarfalten flach wären, so würden sie den Blättern von Blasia gleichen. 
Ihre Entstehung ist biologisch leicht verständlich. 


Fig. 528. Megaceros giganteus. ]. Thallusende von unten. Es ist stark nach unten 
Ben Am Rande blattartige Anhängsel. 1/. Teil eines Thallusquerschnittes. 
(Neuseeland 1898/99.) 


Den Ubergang von der mit Mittelrippe und einschichtigem Flügel 
versehenen Gattung Dendroceros zu Anthoceros bildet Megaceros 
giganteus (Fig. 528), der einen gewellten Flügel mit einzelnen kapuzen- 
förmigen Auswüchsen besitzt. Ob ähn- 
liche Verhältnisse auch bei anderen 
Megaceros- und Anthocerosarten sich fin- 
den, bleibt zu untersuchen. Die meisten 
Arten haben aber jedenfalls einen unge- 
gliederten Thallus. 


# 
| 
Dem Verhalten von Dendroceros z 
foliatus lassen sich die horizontal einge- ' 
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fügten Blätter anschließen. wie wir sie 
bei verschiedenen 

b) Jungermannieen 
treffen. Es sei zunächst das Verhalten in 
dem Verwandtschaftskreise Blyttia-Sym- 
phyogyne erwähnt. 

Die meisten Blyttiaarten sind mit 
einem ungegliederten Thallus versehen. . 
Die in Fig. 529 abgebildete Art besitzt Fig.529. Blyttia longispina. Thallus- 
Anhangsorgane in Gestalt von Zell- spitze, etwa 8mal vergr. Am Rande 
fäden, die sich teils nach oben, teils nach rn ne 
unten über den Vegetationspunkt herlegen - tungen _ Blättern. 
und so eine Art Schutz für ihn dar- 
stellen. Zuweilen sitzen sie auch auf über den Rand des Thallus vor- 
springenden Lappen. 


Be | 
Eu 
” 
|. ". 


——, 
7 
AI 22 


!) Vgl. G. Karstes, Morphol. u. biol. Unters. über ar Epiphytenformen der 
TA Ann. du jard. bot. de er Vol. XII p. 125#:. 
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So auch bei Bl. xiphioides (Fig. 531), bei der besonders deutlich 
hervortritt. wie sich die Blätter über den Vegetationspunkt herlegen. 

Die Blattbildung erreicht bei einigen Symphyogyne-Arten eine 
noch schärfere Ausbildung. 

S. sinuata zeigt (Fig. 507) einen deutlich in einzelne blattähnliche Ab- 
schnitte gegliederten Thallus. Die Gliederung wird aber leicht wieder auf- 
gegeben, der Thallus kann, wie 
die Abbildungen zeigen, mit ein- 
fachem Rande weiter wachsen. 

Deutlicher ist die Ausgliede- 
rung der Blätter bei Symph. 
Brognartii (Fig. 530), sie reicht 
hier fast bis zur Mittelrippe. Die 
Blätter sind annähernd horizontal 
gestellt, einschichtig und endigen 
mit einer kurzen Papille oder 
Fig. 530. Symphyogyne Brognartii (Caracas einer zweizelligen Zellreihe. Sie 
1889) („Amphibiophytum dioicum“H.Kazsten).. ontstehen ebenso wie die oben 
Habitusbild einer Pflanze mit zwei noch nicht er & a? 
ganz reifen Sporogonien (sie sind noch in der erwähnten „Zähne“ in gesetz- 

„Calyptra“ eingeschlossen). mäßiger Reihenfolge aus Scheitel- 
zellsegmenten am Vegetations- 
punkt (vgl. die a.a.O. gegebenen Abbildungen und Fig. 531). Auch hier 
kann aber bei jugendlichen Sprossen die Blattbildung noch ganz zurücktreten, 
sie sitzt gewissermaßen in allen 
diesen Fällen nicht fest. Die 
Hauptsache ist, daß die Aus- 
sprossungen am Vegetations- 
punkt in regelmäßiger 
Reihenfolge angelegt wer- 
den. Ob sie dann als ge- 
sonderte Blätter oder als 
kleine Anhängsel hervortreten, 
hängt ab von ihrem Wachs- 
tum und dem der Thallusachse 
selbst; je nach der Stärke des 
Fig. 531. Blyttia xiphioides (Neuseeland 1898). Per des anderen dieser 
Vegetationspunkt (Sjmit Blättern inFlächenansicht Vorgänge erhalten wir bei 
Scheitel (stark vergr.) wesentlich gleicher Anlage am 
Vegetationspunkt ein beblät- 
tertes Stämmchen oder einen Thallus mit Anhängseln, wie er oben von 
Blyttia longispina geschildert wurde. 

Auch Blasia (Fig. 516, 517) und die ihr nahe verwandte Gattung Cavi- 
cularia St. besitzen horzizontal eingefügte Seitenblätter, die bei Blasia von 
dem flachen, der Sproßachse anderer Lebermoose entsprechenden Teile 
nicht scharf abgegliedert sind; am meisten tritt die Blattbildung noch 
bei schmächtigen und namentlich bei den Keimpflanzen (auch denen von 
Cavicularia, welcher Gattung einzelne Autoren die Blattbildung ganz ab- 
gesprochen haben!) hervor (Fig. 624, 627). Am Keimling sind die Blätter 
noch nicht horizontal, sondern schief gestellt und meist kahnförmig einge- 
krümmt — Tatsachen, die für die Frage, ob diese Lebermoose sich etwa von 
einem mit ausgesprochener Blattbildung ableiten lassen, von Bedeutung sind. 

Damit gelangen wir zu Formen mit schief zum Vegetationskörper 
eingefügten Blättern. 


24 24 
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Zu den eigenartigsten Erscheinungen gehört unter den Mittelformen 
zwischen Thallus und beblättertem Sproß die Gattung Petalophyllum. 

Wie Fig. 532 zeigt, hat die Pflanze die Gestalt eines Thallus, bestehend 
aus einer stark nach unten hin vorspringenden Rippe und zwei „Flügeln“, 
auf denen Lamellen entspringen. Wenn auch die Wachstumsweise noch 
nicht ganz vollständig aufgeklärt ist, so dürfen wir doch mit LeitsEr an- 
nehmen, daß die „Lamellen“ den Blättern anderer Formen entsprechen. 
Sie entstehen aus den seitlichen Segmenten der (nach UAvErs bei P. Ralf- 


Fig. 532. Petalophyllum Ralfsii (Algier 1904). /. Habitus (etwa 

5mal vergr.) von oben (der hintere Teil fehlt. Z Lamellen. 

11. Schnitt durch den „Flügel“ rechtwinklig auf die Fläche. 

III. Querschnitt durch den Thallus. A Archegonien. IV. Quer- 

schnitt durch den verschmälerten, knollenförmig angeschwollenen 
Teil des Thallus. 


Fig.533. Petalophyllum Ralf- 
sii Pflanze von der Seite (etwa 
5mal vergr.). Sie entspringt 
aus einer Knolle und bildet am 
Scheitel wieder eine solche. 
Die Lamellen schimmern am 
Flügel als dunklere Streifen 


durch. 


sii dreiseitigen) Scheitelzelle, werden aber durch eine starke Verbreite- 
rung der unteren Stammpartie auf die Oberseite verschoben, wobei der 
untere Blattrand mit dem Gewebe des flachen Stämmchens vereinigt 
bleibt. Daß diese Form von einer solchen mit einzelstehenden Blättern 
(ähnlich denen von Fossombronia, mit welcher Petalophyllum zweifels- 
ohne nahe verwandt ist) sich ableitet, geht wohl schon daraus hervor, daß 
bei P. Preissii sich auch Sprosse mit getrennten Blättern finden. !) 


Wir hätten Petalophyllum also auch bei den später zu erwähnenden 
Jwebermoosen anführen können, die aus einem foliosen in einen mehr 
thallosen Zustand zurückkehren. 

Wie man sich den Vorgang etwa denken kann, ist in dem Schema 
Fig. 534, 1] dargestellt. Es ist hier eine dreiseitige Scheitelzelle ange- 
nommen, indes würde sich das Schema ebensogut für eine zweiseitige 
konstruieren lassen. 

Die Blätter gehen aus den seitlichen Segmenten hervor. Aber nicht 
die ganze Segmenthöhe wird zur Blattbildung benutzt, sondern eine untere 
Zelle wird zur Stammbildung herangezogen. Diese (im Schema punktiert) 
wächst stark in tangentialer Richtung und teilt sich, so das (Gewebe 
bildend, welchem die Blattlamellen inseriert sind. 


!) LEITGEB, a. a: OÖ. Taf. IX Fig. 19. 
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Das Eigentümliche von Petalophyllum liegt nach dieser Annahme 
darin, daß von dem blattbildenden Segment der untere Teil in die 
Stammbildung einbezogen wird, während sonst (vgl. Androcryphia) der 


obere Teil dazu verwendet wird. 
Bekannter als Petalophyllum sind einige andere Gattungen. 


Fig. 534. Schema für I. Androcryphia. 11. Petalophyllum. III. Treubia. 
(A Archegonie.) 


Fig. 535. Fossombronia tuberifera Goeser (Peleguen, Chile). Seitenansicht einer zwei- 
zeilig beblätterten fruktifizierenden Pflanze, 18fach vergr. 


Fossombronia besitzt zwei Reihen schief gestellter Seitenblätter 
(vel. Fig. 535, 536), welche dem Thallus ein krauses Aussehen geben, und 
demzufolge sehr geeignet sind, Wasser festzuhalten. Die mit zwei- 
schneidiger Scheitelzelle wachsende Sproßachse ist auf der Oberseite 
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stark abgeflacht. Auf ihrer Bauchseite (auf welche die Blattränder kaum 
merklich übergreifen) finden sich schleimabsondernde Keulenpapillen, 
welche nicht selten — infolge von Wachstum und Teilung ihrer 
Tragzellen — auf die 
Spitzeeinesblattähnlichen 
Schüppchens zu stehen 
kommen, ein Vorgang, der 
deshalb von Interesse ist, 
weil er eine Stütze für 
die oben entwickelte An- 
schauung betreffs der Ent- 
stehung der „Amphi- 
ien“ von Blasia usw. 
ist. Auf der Rückenseite 
greifen die Blattränder 
fast bis zur Mitte über, 
und hier stehen auch die 
Geschlechtsorgane. 

Die größte mir be- 
kannte Fossombroniaart ist 
eine von Dr. HERZOG in 
Bolivien gesammelte, die 
ich als F. Herzogii bezeich- 
net habe!). Leider ist sie 
steril, also die Zugehörig- 
keit zu Fossombronia nicht 
ganz sicher. Indes besteht 
in der Gestaltung der Vege- Fig. 536. Fossombronia Herzogii, etwa 2",mal vergr. 
tationsorgane eine so große 
Übereinstimmung, daß die Zugehörigkeit zu dieser Gattung sehr wahrscheinlich 
erscheint. 

Da es wünschenswert erscheint, die Aufmerksamkeit auf diesen (nur von 
Treubia übertroffenen) Riesen unter den anakrogynen foliosen Lebermoosen 
zu lenken, ist sie in Fig. 536 abgebildet. 

In Brasilien (z. B. in den Staaten Rio de Janeiro und Minas (reräes) 
außerordentlich häufig ist die stattliche Androcryphia (Noteroclada) von 
der Fig. 537 ein Habitusbild gibt. Die flache Rückenseite, auf der die 
Sexualorgane stehen, kommt, wie die schematische Figur 534, I zeigt, da- 
durch zustande, daß die Blattbildung nur den unteren Teil der Seg- 
mente in Anspruch nimmt. Die Scheitelzelle ist dreiseitig pyramidal, aus 
den ventralen Segmenten gehen nur Schleimpapillen hervor (Fig. 534, I). 
Die in der Fig. 534, I schraffierten und punktierten Teile der seitlichen 
Segmente werden zur Bildung der Sproßoberfläche verwendet — also 
gerade umgekehrt wie bei Petalophyllum. 

Das größte aller hierhergehörigen Lebermoose ist die in Java 
wachsende Treubia insignis?). 

‚Sie besitzt zwei Reihen großer seitlicher Blätter, dagegen auf der 
Unterseite keine Spur von Anhangsorganen. Die Sproßachse tritt zwischen 


*!) In den „plantae in itinere secundo per Boliviam leetae“ ist sie als Nr. 4388 aus- 
gegeben und irrig als Androcryphia confluens, forma major“ bezeichnet. Mit Andro- 
eryphia hat sie nichts zu tun. 

?) Verwandte Arten sind in Neuszeland, Tasmanien, Tabiti, Samoa aufgefunden worden. 
Vgl. C. Gröx, Monogr. Studien an Treubia insignis Gosser. Flora 106 (1914) p. 331. 
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Fig. 557. Androcryphia. (Brasilien.) Links: Sproßende von oben (ca. 15 mal vergr.). An Antheridien, 
Ar unbefruchtet gebliebene Archegonien. Die Antheridien selbst sind eigentlich nicht sichtbar, son- 
dern nur ihre über das Stämmchen vorspringenden Hüllen. Rechts: Längsschnitt durch ein Sproß- 
ende mit Archegonien, drei Blättern (B,—DB; in Flächenansicht) und einem Amphigastrium (C). 


Fig.538. Treubia insignis GOEBEL 
(Java 1885). Junge Pflanze, von 
oben (1'/,fache Naturgröße). Die 
Blätter nicht nach dem Alter be- 
ziffert. Der hintere Rand von 
Blatt 2 greift deutlich über die 
Anheftungsstelle des Vorder- 
randes von Blatt 3 über. Neben 
jedem Blatte steht (nahe dessen 
Vorderrande) eine  Schuppe, 
deren Insertion sich kammartig 
nach hinten verlängert. Unter 
der Schuppe stehen die Sexual- 


I. 


Fig. 539. Treubia (Neuseeland 1899), vielleicht Tr. bracteata. 

I und II Querschnitte durch die Knospe.. I höher als II. 

S Dorsalschuppe. F flügelartiger Auswuchs des unteren Blatt- 
randes.. A u. B Brutkörper. 


organe (wenn diese da sind). Nach unten hin, wo die Blätter kleiner werden, wird der Kamm un- 
deutlich, der Stamm, auf dem die Schuppen inseriert sind, tritt deutlich hervor. 


si 


EB 
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den Blättern gewöhnlich nicht hervor, nur an jungen und schmächtigeren 
Exemplaren sind Internodien vorhanden (vgl. den unteren Teil von Fig. 538). 
Die über 1 cm Länge erreichenden Blätter stehen annähernd horizontal, 
an der Basis sind sie mehrschichtig, weiter oben einschichtig, der Vorder- 
rand der Blätter steht tiefer als der Hinterrand, und bei dichter Blatt- 
stellung wird er von dem Hinterrand des nächstjüngeren Blattes gedeckt, 
die Blattdeckung ist also eine „unterschlächtige“ (vgl. Fig. 539). 

Das Stämmchen besitzt eine „dreiseitig pyramidale“ Scheitelzelle. 
Aus den seitlichen Segmenten gehen die Blätter und die merkwürdigen 
„Dorsalschuppen“ (Fig. 539, /) hervor. Die Dorsalschuppen sind, wie 
Fig. 539, I und Fig. 540, 7 zeigen, am Schutze des Vegetationspunktes 
hervorragend beteiligt. Unter ihnen treten auch die (Geschlechtsorgane 


Fig. 540. Treubia insignis (Java 1886). 6 und 7 Knospenquerschnitte, 7 mit Archegonien A, 
8 u. 9 Brutkörper, 10 Junges Blatt, 1/1 u. /2 Tr. aus Neuseeland, Brutkörper, 
13 u. 14 Archegoniengruppen mit schleimbildenden Zellflächen von Tr. insignis. 


(wo solche vorhanden sind) und die Brutkörper auf (Fig. 540, 7, 15, 14). 
Ventrale Anhangsorgane sind keine vorhanden; ihr Fehlen wird ver- 
ständlich durch die den Vegetationspunkt deckende flügelartige Ver- 
breiterung des unteren Blattrandes (Fig. 539) und die reichliche Schleim- 
absonderung am Blatte (Fig. 540, 10). 

Ubrigens könnte man das Blatt von Treubia auch auffassen ähnlich 
wie das von Fissidens bei den Laubmoosen (und Gottschea, p. 591), d. h. die 
Schuppe würde den kleineren, dorsalen Teil der Blattfläche darstellen. 
die Blätter wären eigentlich annähernd quer zum Stämmchen inseriert, 
hätten aber einen Auswuchs auf ihrer Unterseite, der zusammen mit dem 
unteren Teil des Blattes nun das eigentliche Blatt darstellt.) Ob diese 


!) In dem Schema Fig. 534 111 ist die „Dorsalschuppe“ schraffiert. Bei Blatt 4 z. B. 
würde F den ventralen Auswuchs darstellen, das eigentliche Blatt aus zwei ungleich 
dicken Hälften bestehen, von den die obere schraffiert ist. Auf die Möglichkeit dieser 
Auffassung wurde schon bei der ersten Beschreibung von Treubia hingewiesen (GOEBEL, 
Morphol. u. biol. Studien, Ann. du jard. bot. de Buitenzorg, Vol. IX). 
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Deutung oder die früher gegebene zutrifft, wird sich wohl durch Ver- 
folgung der bisher leider unbekannten Keimungsgeschichte von Treubia 
ermitteln lassen. Sollte die zweite Alternative zutreffen, so würde die 
Blattbildung von Treubia sich der der anakrogynen Lebermoose noch 
mehr nähern, die Dorsalschuppen von Treubia würden in ihrer Stellung 
entsprechen dem Blattoberlappen von Gottschea appendiculata (bo Fig. 547). 


Mit Treubia vielleicht verwandt ist die einzige Lebermoosgruppe, 
welche orthotrope Sprosse hervorbringt, die der Calobryaceen, gebildet 
von den Gattungen Calobryum und Haplo- 
mitrium. Fig. 541 zeigt ein Habitusbild von 
Calobryum. Von einem sympodial gebauten 
Rhizom erheben sich dreizeilig beblätterte 
Sprosse (vgl. den Querschnitt Fig. 542, 8). Die 
Blätter sind wie die von Treubia an ihrer 
Basis mehrschichtig und tragen wie diese 
Schleimpapillen, die sich hier aber auch auf 
der zylindrischen Sproßachse selbst finden. Die 
Calobryaceen stellen die höchste Entwicklungs- 
stufe der „anakrogynen“ Liebermoose dar. Dies 
spricht sich auch namentlich darin aus, dab 
die Sprosse, welche die Sexualorgane tragen, 
terminale Gruppen von Antheridien und 
Archegonien besitzen, worauf bei Besprechung 
N der Stellung der Geschlechtsorgane zurück- 
an 1886). Habiusbild einer Zukommen sein wird. Außerdem ist hier die 
weiblichen Pflanze in nat. Gr. Zylindrische Sproßachse scharf von den voll- 
H Ausläufer und Rhizome, die ständig quer zu ihr inserierten Blättern abge- 
a a a grenzt, es ist ein durchaus typischer beblätterter 
A an Sproß vorhanden. Dabei ist erwähnenswert, 
erheben: N Nebenausläufer. daß gelegentlich sich anisophylle Sprosse finden. 

Die Blätter auf der einen Seite sind um 
die Hälfte kleiner als die anderen und können sogar manchmal fast 
ganz verkümmern, während die beiden anderen Blattreihen schief, 
nicht quer inseriert waren. Dieser Fall ist von erheblichem Interesse, 
weil er als ein offenbar durch äußere Faktoren bestimmtes (und des- 
halb dem Experimente zugängliches) Vorkommen diejenige Ausbildung 
der Blätter darstellt, die bei den akrogynen foliosen Lebermoosen die 
herrschende ist. 


Haplomitrium stimmt im vegetativen Aufbau mit Calobryum der 
Hauptsache nach überein. Doch scheint hier eine „Scheiteltorsion“ vor- 
zukommen, welche bedingt, daß die Blätter nicht mehr wie die von Üalo- 
bryum nach 1/3 stehen. Das wird nur deshalb angeführt, weil es — wenn 
der Vorgang wirklich mit dem bei den Laubmoosen stattfindenden über- 
einstimmt — ein neues Beispiel dafür wäre, daß bei Lebermoosen „zufällig“ 
auftretende Gestaltungsverhältnisse bei Laubmoosen weit verbreitet sind. 
Bei den Lebermoosen würde Haplomitrium den einzigen Fall für Scheitel- 
torsion darstellen. Dorsiventrale Ausbildung einzelner Sprosse scheint 
auch hier vorzukommen, was zu unrichtigen Beschreibungen der Blatt- 
anordnung Veranlassung gegeben hat. 


Unter den Marchantiales kommen Übergänge zur Blattbildung 
nur vor bei der kalifornischen, mit Sphaerocarpus verwandten Gattung. 
(seocarpus tuberosus, vielleicht auch bei Sphaerocarpus selbst. Geocarpus 


CR 
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tuberosus hat nach D. Camrgeur’s Schilderung!) „blattähnliche Organe 
sehr ähnlich denen von Fossombronia“. Leider ist über deren Entwick- 
lung sowie über die Sporenkeimung dieser Pflanze nichts bekannt. 


Fig. 542. Calobryum 
Blumii (Java 1886). 
7 Querschnitt durch 
einen jungen termi- 
nalen Archegonien- 
stand, $ durch eine 
vegetative Sproßspitze, 
9 Längsschnitt durch 
einen jungen Arche- 
gonienstand, 10 Junges 
Archegon, 11 Blatt- 
querschnitt, /2 Junges 
Blatt, 13 Längsschnitt 
durch die Spitze eines 
Rhizomsprosses, 

14 Längsschnitt durch 
einen vegetativen 
Sproß, in der Mitte die 
Scheitelzelle. 


Auf die rudimentäre Blattbildung, die manche Autoren für die 
Keimpflanzen einiger Marchantiaceen annehmen, wird in anderem Zu- 
sammenhang einzugehen sein. 


s 11. Akrogyne Lebermoose. 


Die Beblätterung besteht hier typisch aus drei Reihen: zwei seitlichen 
mit meist unsymmetrischen Blättern und einer ventralen — der der Amphi- 
gastrien — mit symmetrischen Blättern. Letztere sind, der Dorsiventra- 


!) D. H. Camrperrt, The development of Geothallus tuberosus. Ann. of bot., Vol. X 
(1896). CAamrBELL spricht von „blattähnlichen Auswüchsen“ der Rückseite des Thallus, 
welche oft mit den Blättern verschmelzen und so deren zweizeilige Anordnung ver- 
wischen sollen. Es ist nicht klar, wo und wie diese „Lamellen“ entstehen. Vielleicht 
liegen ähnliche Verhältnisse wie bei Petalophyllum vor. Auch bei Sphaeroe. californicus 
sollen bei Feuchtkultur die männlichen Pflanzen „unmistakable leaves“ entwickeln „while 
the normal plants have the margin of the thallus quite undivided“. Es würde von Inter- 
esse sein, über die Bedingungen, unter denen die „Blätter“ auftreten, Näheres zu er- 
fahren, vielleicht finden sie sich bei der Jugendform, vielleicht handelt es sich auch um 
verschiedene Arten. 
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lität der Sprosse entsprechend, kleiner als die seitlichen Blätter, eine 
Verschiedenheit, welche an orthotrop werdenden Brutkörper - Sprossen 
(Fig. 543) und den Archegonien tragenden Sproßteilen verringert wird oder 
verschwindet. 

Was die Zahl der Amphigastrien anbelangt, so treffen, entsprechend 
der Aufeinanderfolge der Teilungswände in der Scheitelzelle, normal auf 
ein Amphigastrium zwei Seitenblätter. 

Eine Ausnahme davon ist nur bekannt bei den vegetativen Sprossen 
von Colura und Diplaso-Lejeunea. Betreffs der ersteren wurde 
in der 1. Auflage angeführt, daß 
die veränderte Zahl der Amphi- 
gastrien durch einen anderen Rhyth- 
mus in der Scheitelzellteilung be- 
dingt sei, wobei nach jedem Seg- 
ment, welches ein Seitenblatt 


Fig. 5435. Calypogeia (Kantia) Trichomanis. 
Etwa 5mal vergr.). Sproß der an der Spitze 
in einen orthotropen, Brutkörper bildenden 
übergeht. Die Größenverschiedenheit zwischer 
Amphigastrien (die beim unteren Stück durch- 
scheinen) und Seitenblättern verschwindet. 


Fig. 544. I. Längsschnitt durch einen 

fertilen Sproß von Gymnomitrium andre- 

aeoides. /I/. Knospe von G. alpina, A Ru- 
dimentäre Amphigastrien. 


liefert, ein ventrales auftritt, während sonst dieses auf zwei seit- 
liche folgt. 
Dasselbe ist nach Evans!) auch bei Diplaso-Lejeunea der Fall. 


Dabei ist bezeichnend, daß die Sprosse, welche die Sexualorgane 
tragen, die gewöhnliche Amphigastrienzahl beibehalten (vgl. z. B. den 
Antheridienzweig A in Fig. 599) — eines der zahlreichen Beispiele dafür, 
daß die Gametangien tragenden Sprosse ursprünglichere Gestaltungsver- 
hältnisse beibehalten, während die vegetativen Sprosse Veränderungen 


!) Evans, Hepaticae of Puerto Rico XI. Diplaso-Lejeunea. Bull. of the Torrey 
botan. Club 39 (1912) p. 209. 
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erfahren haben. Eine solche Veränderung ist offenbar auch der abwei- 
chende Rhythmus in der Bildung der Amphigastrien. Eine Beziehung zu 
den Lebensverhältnissen (etwa ausgiebigerer Schutz des Vegetations- 
punktes?) ist derzeit nicht erkennbar. 

Wo die Amphigastrien fehlen, liegt eine Reduktion vor. Es sind 
alle Übergänge vorhanden von wohlentwickelten bis zu fehlenden Amphi- 
gastrien. 

Bei Gymnomitrium (wo sie als fehlend angegeben werden) (Fig. 544) 
sind sie auf kleine Papillen reduziert, bei Radula fehlen sie ganz, obwohl 


die Scheitelzelle Ventralsegmente bilde. Wo dies — wie bei den zwei- 
schneidigen Scheitelzellen — nicht mehr der Fall ist, sind die Amphi- 


gastrien auch „potentia“ nicht mehr vorhanden; auch an den Gametangien 
tragenden Zweigen treten sie, soweit bekannt, nicht mehr auf. 

Man könnte solche Fälle wie den von Gymnomitrium ’) auch als „pri- 
mitive“ betrachten, da die Amphigastrien hier mit den Schleimpapillen 
thalloser Lebermoose übereinstimmen und aus der Verbreiterung dieser 
Papillen, ähnlich wie wir dies bei Marchantiaceen und thallosen .‚Junger- 
manniaceen getan haben, die als Blätter ausgebildeten Amphigastrien 
ableiten. 


(regen eine solche Annahme spricht 


1. die Tatsache, daß die Amphigastrien, wo sie wohl entwickelt sind, 
in ihrer Gestaltung, Anlegung am Vegetationspunkt, Zweiteiligkeit usw. 
mit den Seitenblättern übereinstimmen; 

2. die Analogie mit den Laubmoosen, bei welchen man deutlich 
verfolgen kann, daß die „Amphigastrien* z. B. von Hypopterygium usw. 
klein gebliebene gewöhnliche Blätter sind; 

3. die Beobachtung, daß bei einigen lLiebermoosen, die sonst wohl 
entwickelte Amphigastrien besitzen, diese an bestimmten Teilen der 
Pflanzen ganz fehlen, oder anders ausgedrückt, „latent“ vorhanden sein 
können, ohne daß äußerlich irgend etwas von ihnen sichtbar ist. 


Das zeigen z. B. die Antheridienäste von) Drepanolejeunea Thwai- 
tesiana ?) (Fig. 545). Während die vegetativen Sprosse wohl entwickelte 
zweiteilige Amphigastrien haben, verschwinden diese an den Antheridien- 
ästen vollständig — eine merkwürdige, näherer Aufklärung bedürftige 
Korrelationserscheinung.”) Wächst der Antheridienast vegetativ weiter, 
so treten sie wieder auf. Was hier (offenbar korrelativ bedingt) an eın- 
zelnen Teilen der Pflanze auftritt, kann bei anderen von vornherein 
eintreten. 

Bei den meisten Formen sind die Blätter einschichtig, doch kommen 
mehrschichtige, z. B. bei Gottschea pachyphylla und einigen anderen, vor, 
wo die Mehrschichtigkeit vermutlich dieselbe Bedeutung hat wie die 
Blattsukkulenz bei den höheren Pflanzen. 

Ein Mittelnerv ist meist nicht vorhanden. Wo ein solcher beı 
schwacher Vergrößerung scheinbar sich darbietet, handelt es sich um 
Zellen mit eigentümlichem, von dem der anderen Blattzellen abweichen- 
den Inhalt (so z. B. bei Frullania Tamarisci); vielleicht ist — was 


!) Vielfach wird diese Gattung bei Besprechung der akrogynen Lebermoose voran- 
gestellt, also als eine verhältnismäßig „primitive“ betrachtet. Nach der hier vertretenen 
Auffassung ist dies nicht zutreffend. 

?) Dasselbe findet bei einer Anzahl anderer Lejeuneaarten statt. 

3) Es wäre namentlich auch zu untersuchen, ob am Antheridienast sich nicht die 
Gestalt der Scheitelzelle ändert. 


- 
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näher zu untersuchen wäre — eine Anhäufung von Olkörpern vor- 
handen). 

Eine Andeutung eines mehrschichtigen Nerven findet sich bei Sca- 
pania- und Plagiochilaarten und bei Jungerm. albicans. 


Charakteristisch ist die frühzeitig auftretende, bei manchen aber 
später wieder verwischte Teilung des Blattes in zwei Hälften, die ein 
Spitzenwachstum, wie es bei den 
Laubmoosblättern vorhanden ist, 
von vornherein ausschließt. Dem 
entspricht auch die bei vielen 
Jungermannieen im fertigen Zu- 
stand deutlich sichtbare Zwei- 
lappigkeit der Blätter (Fig. 546), 


Fig. 545. Drepanolejeunea Thwaitesiana (ges. auf 

der malay. Halbinsel), Vegetativer Sproß, der in 5 

einen Antheridien tragenden übergeht, von unten. Fig. 546 (nach K. MüLrer). 

Man sieht die Amphigastrien verschwinlen, die Sproßstück von Sphenolobus minutus 

Seitenblätter erhalten eine andere Form, indem (60mal vergr.). Die zwei Lappen der 
beide Blattlappen gleich groß werden. Blätter sind annähernd gleich groß. 


wobei Oberlappen und Unterlappen der Seitenblätter, nicht aber der 
Amphigastrien, häufig von sehr verschiedener Form und Größe sind. 
Durch diese Zweiteilung unterscheiden sich die Blätter der akrogynen 
Formen auch von denen aller anakrogynen. 


Indes ist hervorzuheben (weil dies für die Frage nach der Ableitung 
der akrogynen Formen von Bedeutung ist), daß die Primärblätter der 
Keimpflanzen diese Zweiteilung oft noch nicht zeigen, sondern „einfach“ 
sind, wie die der beblätterten anakrogynen Formen. Man kann also 
sagen, daß die Blattbildung der akrogynen Formen auf 
einem (meist rasch vorübergehenden) Jugendstadium mit 
der der anakrogynen übereinstimmt. 


Die Deutung dieser einfachen Jugendblätter ist freilich nicht ohne 
weiteres klar. 

Wenn man bedenkt, daß die Amphigastrien der Keimpflanzen meist 
erst nach den Seitenblättern auftreten (der Keimling also zunächst eine 
verhältnismäßig noch stärkere Hemmung in der Ausbildung der Unter- 
seite zeigt, als später), so wäre es möglich, daß die „einfachen“ Seiten- 
blätter der Keimpflanzen (bei epitrophen Formen) nur dem Oberlappen 
der Seitenblätter entsprechen, also dadurch zustande kommen, daß die 


m’ Pe 
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Entwicklung des Unterlappens ganz oder doch sehr stark gehemmt wird. 
Das leuchtet ohne weiteres ein z. B. bei den Keimpflanzen von Zoopsis 
(Fig. 558 links), deren Primärblätter Ein Anhängsel haben, während die 
Folgeblätter zwei besitzen, ebenso bei dem ersten Primärblatt von Polyotus 
claviger (Fig. 765, I). 

Auch in späteren Stadien kommen „Folgeblätter vor“, welche durch 
den soeben erwähnten Vorgang „einfach“ erscheinen. So bei Cololejeunea 
Herzogi (Fig. 701), wo der als gesonderter Blatteil meist nicht mehr 
unterscheidbare reduzierte Unterlappen durch eine Schleimpapille be- 
zeichnet ist. Auch bei kleinen epiphytischen Lejeuneaarten können im 


Fig. 547. Gottschea appendiculata (Neuseeland 1898). Sproßstück von der Oberseite, 
etwa 4mal vergr. bo ÖOberlappen, bw Unterlappen des Blattes, F Flügel, Z Lamellen, 
welche auf dem Blattunterlappen hinter dessen Einbuchtungen entspringen. 


Wechsel mit Blättern, deren Unterlappen verhältnismäßig groß und zur 
Bildung eines Wassersackes verwendet ist, einfache auftreten, die ent- 
sprechend der Primärblattform nur dem Öberlappen entsprechen.!) Dies 
ist die extremste Ausbildung der auch sonst meist deutlichen Verschieden- 
heit in der Größe von 
ÖOber- und Unterlappen. 
Bei den epitrophen Formen 
(die in der Mehrzahl sind) 
ist der Oberlappen größer 
als der Unterlappen, bei 
den hypotrophen findet das 
Umgekehrte statt. 

Zu diesen gehört die in 
Fig.547 abgebildete G ott- 
schea, eines der schönsten 
aller Lebermoose. Der 
Oberlappen bleibt hier an 
(Größe bedeutend zurück 
gegenüber demUnterlappen 
(der auch eine für ein 
Liebermoosblatt auffallende Ai. ar eg Se erg ia oben. 

ı 01 an sıe wıe an den mı ahblen bezeichneten quer 
Beoderung Be). geschnittenen Seitenblätter der Unterlappen größer 
i . ‚ n wird und zwischen Ober- und Unterlappen der Flügel # 
einen ziemlich großen sich bildet. 
Flügel an der Grenze 
zwischen Ober- und Unterlappen, und (bei L) Lamellen auf der Blattfläche, 
wie sie auch für andere Formen zu erwähnen sein werden. Fig. 548 zeigt, 
wie die Flügel zustande kommen. 


!) Vgl. die Abbildung Fig. 79 in Goeser, Pflanzenbiol. Schilderungen I p. 179. 
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Auf die nachträglichen, übrigens im einzelnen noch vielfach der 
Aufklärung bedürftigen Lagenveränderungen, welche die Seiten- 
blätter bei vielen foliosen Lebermoosen durchmachen, wurde schon im all- 
gemeinen Teile p. 235 hingewiesen. 

„Verwachsungen“ der Blätter (entweder der beiden einander an- 
nähernd gegenüberstehenden Blätter oder dieser beiden und des ent- 


Fig. 549. I. Syzygiella 
sp. (Brasilien 1913). 
Sproßstück von der 
Unterseite,Seitenblätter 
paarweise miteinander 
verwachsen. II. Lopho- 
colea sp. von der malay- 
ischen Halbinsel. Am- 
phigastrium und Seiten- 
blätter jeweils. mitein- 
ander verwachsen. 


sprechenden Amphigastriums) kommen bei verschiedenen Arten vor, ohne daß 
bis jetzt eine biologische Bedeutung dieser Erscheinung ersichtlich wäre (so 
bei Plagiochila connexa und conjugata, Chiloscyphusarten u. a.). (Fig. 549.) 


ARACHNIOPSIS BAZZANIA 


Fig. 550. Links Arachniopsis coactilis Spr. (Nach Spruce.) Teil einer Pflanze vergr., mit 

vom Perianth eingeschlossenem jüngeren Sporogon. Die vegetativen Blätter bestehen 

nur aus je einer Zellreihe, die dem Perianth vorausgehenden haben eine Zellfläche und 

mehr als 2 Zipfel. Das etwa 1,5 mm lange Perianth ist jedenfalls schon vor der 

Befruchtung ziemlich groß. Rechts Mastigobryum (Bazzania) Novae Hollandiae mit 

Flagellenästen, nach LiNDENBERG u. GoOTTSCHE. Rechts unten: Stück eines Sprosses am 
M. Liebmannianum mit (ventralem) Fruchtast. (Aus Lotsv, Vorl.) 


(= 
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Sie ist aber interessant dadurch, daß hier ein Vorgang vorliegt, der 
bei der Bildung der „Perianthien“ auch bei den Formen sich abspielt, 
deren vegetative Blätter keine Verwachsung zeigen. Während die Ver- 
wachsung für die vegetativen Blätter, soweit ersichtlich, ohne Bedeutung 
ist, ist sie für die Perianthbildung sehr wichtig, es kommt dadurch ein 
nur nach der Spitze hin offenes Schutzorgan für den Embryo zustande. 

Einige weitere Angaben über die Blattgestaltung sollen bei Be- 
sprechung des Zusammenhanges zwischen thallosen und foliosen Formen 
sowie der Anpassungserscheinungen gemacht werden. Hier sei nur noch 
erwähnt die Tatsache, daß bei einigen Lebermoosen die Seitenblätter der 
vegetativen Sprosse eine in Gestalt zweier an der Basis zusammen- 
hängender Zellreihen ausgebildet sind (Fig. 550). 

Da 1. solche Blattformen bei anderen foliosen Lebermoosen als ‚Jugend- 
stadium sich finden, 2. an 


den Archegonien tragen- av) 
denSprossen der betreffen- IRRE 
den Formen (Arachniopsis N 


u.a.) Blattflächen auf- 


\y C In 
treten, so darf wohl an- ER a 
genommen werden, daß u; Es 
es sich um ein „Beharren De 
auf dem Jugendstadium“ Pe RER ge 
Fr INS "Stz 


(vgl. p. 363) handelt, ähn- 
lich wie z. B. Acer cap- 
pinifolius die Blattbildung 
der Primärblätter von 
Acerarten, deren Folge- 
blätter  „handförmige“ 
Neryatur haben, beibe- 
hält. Es kommt eine so 
einfache Blattbildung (die 
aber die Zweiteilung am 
deutlichsten aufweist), wie 
es scheint, nur bei kleinen, 
an sehr feuchten schatti- 
gen Standorten lebenden 
Leebermoosen vor. 


Heterophyllie. 


Die Erscheinung, daß 
unter den Blättern einer 
Pflanze eine Gestaltsver- 
schiedenheit auftritt, ist 


er beblbiterten 7, 551. Lepienlen cavifglia. Habitnabild einer Pflanze, 
Lebermoosen ın verschie- von unten, die seitlichen Äste zu Flagellen angewachsen, 
dener Weise ausgeprägt. diemit reduzierten Blättern besetzt sind ; etwa 3 mal vergr. 


a) Niederblätter an Flagellen und Ausläufern. 


Eine Reduktion der Blätter zu Niederblättern findet statt bei 
den Sprossen, die als „Flagellen“ und als Ausläufer, resp. Rhizome aus- 
gebildet sind. 

Unter Flagellen versteht man Sprosse mit dünnen, langen Sproß- 
achsen und reduzierten Blättern. Bei Lepidozia, Lepicolea u. a. (Fig. 501) 
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können gewöhnliche Seitensprosse sich zu Flagellen entwickeln. Diese 
sind reich an Rhizoiden und dienen offenbar als Befestigungsapparate, 
ähnlich wie wir sie oben von einigen Äneuraarten kennen gelernt haben, 


Fig. 552. Mastigobryum tri- 
lobatum (nach K. MüÜrLEr). 
Stück eines Stämmehens von 
unten. In der „Achsel“ eines 
Amphigastriumsentspringtein 
mit Rhizoiden und verkümmer- 
ten Blättern besetzter Fla- 
gellenast. 


N 


teilweise wohl auch, wenn sie am 
Ende in beblätterte Sprosse über- 
gehen zur Vermehrung. 

Bei Mastigobryum (Fig. 550, 552 
rechts) sind diese Flagellen ventralen 
Ursprungs. Die Sprosse wachsen 
hier nicht dem Substrate ange- 
schmiegt, sondern schief aufsteigend. 
Die Flagellen haben dieselbe Funk- 
tion wie die Wurzelträger der Se- 
laginellen, sie führen der Pflanze 
Wasser und darin gelöste Stoffe aus 
dem Substrate zu. Sie können wie 
die übrigens ganz blattlosen Wurzel- 
träger der Selaginellen zur Umbildung 
in beblätterte Sprosse künstlich ver- 
anlaßt werden. 

Auch bei Lembidium dendroi- 
deum (Fig. 553) treffen wir schief auf- 


steigende Sproßsysteme, die keine Rhizoiden entwickeln. Diese finden sich 
dagegen an den in das Substrat eindringenden und darauf kriechenden, mit 


Fig. 553. Lembidium 
dendroideum. Habitus- 
bild einer freipräparier- 
ten Pflanze, 4 mal vergr. 
Die oberirdischen Sproß- 
systeme schief aufstei- 
gend und mitden Enden 
eingekrümmt. A Anthe- 
ridienäste an der Basis 
der Sproßsysteme. 
Diese sind mit wurzel- 
ähnlichen unterirdi- 
schen Sprossen ver- 
sehen, an einem davon 
der Knollensproß B. — 
(Der älteste oberirdische 
Sproß ist der am meisten 
rechts stehende abge- 
brochene Stummel.) 


reduzierten Blättern versehenen Sprossen, von denen die in das Substrat ein- 
dringenden äußerlich ganz wurzelähnlich aussehen (vgl. die Figurenerklärung). 
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Bei vielen Plagiochila- und Bryopterisarten (Fig. 554) sind die Sprosse 
in ihrem unteren Teile dem Substrat angeschmiegt und erheben sich in 
ihrem oberen frei. 
Ebensowenig wie bei 
der Entstehung der 
Flagellensprosse wissen 
wir, welche äußeren 
Faktoren etwa auf 
die Entstehung dieser 
Sproßformen von Ein- 
fluß sind; wohl aber 
ist klar, daß die ver- 
hältnismäßig bedeu- 
tende Größe, welche 
die Sprosse derartiger 
Pflanzen erreichen 
können, eben durch den 
Besitz dieser Kriech- 
sprosse ermöglicht ist. 

Die Blätter, die 
an ihnen stehen, sind 
aber sicher umgebil- 
dete (meist nur ge- 
hemmte) Laubblätter, 
wie der einfache (schon 
in der ersten Auf- 
lage erwähnte, spä- 
ter auch von KrEH 
wiederholte) Versuch 


ua 


CHA TH WLNELESE 
r 7er? 


. PP 
STILL 


2 


bei Mastigobryum zeigt. 

DasKleinbleiben dieser en 

Blätter dürfte teils Fi 

durch Korrelationsver- F 

hältnisse, teils wie die Fig.554. Bryopteris filieina. Habitusbild, vergr Die Sprosse, 
Chlorophyllarmut, in einer Ebene verzweigt, treiben an der Basis mit reduzierten 


- Blättern versehene Ausläufer, welche sich zu neuen Sproß- 
durch Lichtmangel be- systemen erheben können und zugleich für die Befestigung 
dingt sein. sorgen. 4mal vergr. 


b) Heterophyllie durch Hervorbringung verschiedener 
Wassersäcke. 


Die eigentümlichen Ausbildungsformen der Blätter, welche durch das 
Auftreten von Wassersäcken gegeben sind, sollen unten besprochen werden. 

Hier ist zu erwähnen, daß diese Wassersäcke entweder an allen 
Seitenblättern gleichartig vorkommen oder an bestimmten Kurztrieben in 
eigenartiger Ausbildung auftreten. So bei Radula uvifera (Fig. 595) 
und einigen anderen Arten. Hier sind eine große Anzahl kleinblätteriger 
Seitenzweige vorhanden, bei denen — im Unterschied vom Hauptsproß — 
diese Blätter fast ganz in der Bildung von Wassersäcken aufgehen. 

Als Parallelbildung wiederholt sich dieselbe Erscheinung bei der 
Gattung Pyenolejeunea. Die kleinblätterigen Zweige bleiben bei P. 
Schwaneckei!) unter den Blättern verborgen, sie kommen außer als 


t) Evans, Hepaticae of Puerto Rico VI (Bull. of the Torrey Botanical Club 33 (1906). 
Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. ı Heft. 38 
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Wasserhälter auch für die Befestigung am Substrat in Betracht, da ihre 
Blätter Rhizoiden bilden (was auch bei Radula eintreten kann). 

In etwas anderer Weise gestaltet sich die Heterophyllie bei Phy- 
siotiunm heterophyllum einen merkwürdigen von E. ULE am Roraima 
gesammelten Art (Fig. 555). Auch bei ihr sind kurze mit Wassersäcken 
versehene Seitenzweige vorhanden. Diese haben aber ganz andere Blätter, 
als die Hauptsprosse.. Bei diesen stimmt die Blattgestaltung mit der 
überein, welche in Fig. 595 für Ph. microcarpum !) abgebildet ist. Die 
Wassersäcke der Blätter sind hier einfach gestaltet und weit offen. 

Die Seitensprosse von Phys. 
heterophyllum (Fig. 555) bringen 
nach einigen „einfachen“ Blättern 
solche hervor, die einen weit hinauf 
mit dem Blattoberlappen vereinig- 
ten Wassersack verwickelten Baues 


Fig. 555. Physiotium (Pleurozia) hetero- Fig. 556. Ceratolejeunea sp. (von der mal. 


phyllum. Einer der kleinen blattachsel- Halbinsel), Seitensproß, an seiner Basis 
ständigen Sprosse, dessen Blätter (abgesehen ein Amphigastrium des Hauptsprosses. 
von den untersten) ganz andere Gestalt haben An den oberen Blättern sind die Wasser- 
als die des Hauptsprosses (20mal vergr.). säcke klein, an den unteren zwei sehr groß. 


haben, wie er z. B. auch bei Phys. conchaefolium sich findet, dort aber 
bei allen Sprossen. 

Schließlich seinoch des Verhaltens einiger Öerato-Lejeuneaarten gedacht, 
auf welches SPRUCE zuerst hingewiesen hat.”) Die Seitensprosse beginnen 
hier mit Seitenblättern, welche fast nur als Wassersäcke ausgebildet sind 
(Fig. 556) und so von den übrigen Blättern, bei welchen die Wassersäcke 
nur die Gestalt kleiner Anhängsel haben, sich stark abheben. Es handelt 
sich aber nur um wenige Blätter, die späteren haben wieder die „normale“ 
Gestalt. 

Offenbar stehen in den genannten Fällen die Seitensprosse für ihre 
Blattbildung unter anderen Bedingungen als die Hauptsprosse. Welche 
Verschiedenheit aber hier maßgebend ist, kann nur experimentell er- 


!) Bei welchem übrigens eine ganz ähnliche Heterophyllie vorkommt, wie bei Ph. 
heterophyllum. Vgl. Jack, Monographie der Lebermoosgattung, Physiotium, Hedwigia 
1886, p. 25 d. S. A. 

®) Vgl. auch Evans, Hepaticae of Puerto Rico V Ceratolejeunea. Bull. of the Torrey 
bot. club 32 (1905). 
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mittelt werden. Wahrscheinlich können — wie bei Mastigobryum — alle 
diese abweichend beblätterten Seitensprosse dazu veranlaßt werden, die 
Blattform der Hauptsprosse hervorzubringen, sie sind also, wie wir an- 
nehmen, nur „labil induziert,“ eine Induktion, die bei Üerotolejeunea ') 
rasch vorübergeht, bei den anderen lange anhält. 


c) Hochblattbildung. 


Als Hochblätter können wir — analog der bei Samenpflanzen üblichen 
Bezeichnung — die in der Nähe der Gametangien befindlichen Blätter 
bezeichnen, um so mehr, als sie vielfach von den vegetativen abweichen. 

Diese Abweichung geht nach verschiedenen Richtungen hin, wobei 
wir von den Größenverhältnissen absehen wollen. 

Einmal fehlen den Hochblättern die „Anpassungsmerkmale“ der Blätter 
des vegetativen Sproßteiles (vgl. z. B. Fig. 545). Sodann sehen wir an 
ihnen Gestaltungsverhältnisse auftreten, welche in Beziehung zu der Be- 
fruchtung und zum Schutze der Embryonen dienen. 


Ersteres gilt namentlich für die Hochblätter, welche Antheridien in 
ihren Achseln haben. Wir finden an diesen Blättern nicht die Ausbildung 
von Wassersäcken, wie sie an den gewöhnlichen Laubblättern auftritt usw. 
sie haben also die einfachere, ursprüngliche Blattform beibehalten — 
offenbar in Korrelation mit der Antheridienbildung, welche ja auch, wie 
p. 589 angeführt, auf die Ausbildung bzw. Nichtausbildung der Amphi- 
gastrien von Einfluß sein kann. 

Die in der Nähe der Archegonienstände stehenden Blätter zeigen 
außerdem noch — abgesehen davon, daß sie auch durch beträchtlichere 
(Größe von den vegetativen Blättern abweichen — oft besondere Ge- 
staltungsverhältnisse. 

Es sei nur ein Beispiel angeführt, das auch deshalb von Interesse 
ist, weil es zeigt, daß hier ganz Ähnliche Eigentümlichkeiten der Blatt- 
gestaltung sich finden, wie sie für die Blätter, welche manche Laub- 
moosarchegonien umhüllen, zu erwähnen sein werden, und wie sie außer- 
dem, nur in anderer Ausbildung, auch bei den thallosen Lebermoosen 
auftreten. 

In Fig. 557 abgebildet ist eine jener dunkelrot gefärbten Frullania- 
arten ?), die in der südamerikanischen Bergregion als „Hängemoose* auf- 
treten. Die Ausbildung der Seitenblätter und Amphigastrien an den vege- 
tativen Teilen ist die bei Frullanien übliche. 

Die Archegonien tragenden Sprosse aber fallen auf durch lange spitze, 
durch Einkrümmung der Blattränder meist röhrenförmige „Wimpern“, 
welche auf der Sproßunterseite entspringen. Sie nehmen ihren Ursprung 
einerseits vom Blattunterlappen der Seitenblätter, andererseits von den 
Amphigastrien. 

Die Seitenblätter bilden ihren Unterlappen statt zu einem eng helm- 
förmigen, mit der Mündung nach unten geschlagenen Wassersack, der viel 
kürzer ist, als der Blattoberlappen, zu einem langen gestreckten, mit ein- 
gerollten Rändern versehenen Lappen aus, dessen Länge hinter der des 
Oberlappens kaum zurückbleibt. An seiner Basis befinden sich außerdem 
noch zwei schmale Lappen (dem „Stylus auriculae* angehörig). 


) Spruc£ war der Ansicht, daß die Blattgestalt der ersten Blätter auf einen von 
Tieren ausgeübten erblich gewordenen Reiz zurückzuführen sei. Dafür liegt aber keinerlei 
Anhaltspunkt vor. 

?2) Vom Verf. Sept. 1913 in Caraca (Minas Geraös) gesammelt. 
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An den Amphigastrien (Fig. 557, III) strecken sich in der Hochblatt- 
region nicht nur die zwei Zipfel mächtig (vgl. Fig. 557, II), sondern es 
treten eine größere Anzahl neuer auf. Das Amphigastrium nähert sich 
so der zerschlitzten Blattbildung wie sie bei den vegetativen Blättern 
mancher hygrophilen Lebermoose, z. B. Trichocolea, vorkommt. 


Fig. 557. Frullania (caracana) (Caraca, Bras. 1913). Z. Knospe, welche Archegonien ent- 
hält. /I. Ein Seitenblatt dieser Knospe. A „Auricula“. s? Der Stylus aurieulae. III. Ge- 
wöhnliches Amphigastrium. I/V. Hochblatt-Amphigastrium. Vergr. 


In beiden Fällen handelt es sich darum, Wassertropfen zu fangen, 
die Hochblätter fischen aber auf solche, die Spermatozoiden haben, ganz 
ähnlich wie es auch beim Perichätium von Marchantia und Blyttia geschieht. 

Es ist das Vorkommen solcher kapillärer Wasserfänger in Verbindung 
mit den Archegonien eine sehr merkwürdige Erscheinung. Man könnte 
darin eine „Zielstrebigkeit“ erblicken. Indes wäre damit kein weiterer 
Einblick sondern nur ein anthropomorpher Ausdruck gewonnen. Wahr- 
scheinlicher ist, daß es sich um eine Folgeerscheinung der zur Arche- 
gonienbildung führenden Veränderung in der Verteilung der Baustoffe handelt. 

Sicher ist ja, daß diese für das Größerwerden der Blätter an den 
Archegonien tragenden Zweigen gegenüber den vegetativen verantwortlich 
ist. Dies ist zugleich auch für die Umhüllung des Embryos von Bedeu- 
tung. Namentlich aber wird dessen Schutz bedingt durch das „Peri- 
anthium“, das an anderer Stelle besprochen werden soll. 


Zusammenfassung für die anakrogynen Lebermoose. 


Die Beblätterung ist eine typisch dreireihige: wo nur zwei Blatt- 
reihen vorkommen, beruht dies auf einer (in verschiedenem Grade auf- 
tretenden) Verkümmerung der dritten. 
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Die Blätter sind in ihrer Entwicklung typisch von denen der ana- 
krogynen Formen unterschieden. Sie zeigen trotz ihres einfachen Baues 
und ihrer einfachen Gestaltung nicht nur große Verschiedenheit bei den 
einzelnen Formen, sondern auch die Erscheinung der Heterophyllie und 
der Umbildung. Es gibt außer den Laubblättern auch Niederblätter und 
Hochblätter, die deutlich als aus jenen entstanden sich erkennen lassen, 
aber an den vegetativen „Anpassungen“ der Laubblätter nicht beteiligt 
sind. 


$ 12. Beziehungen zwischen thalloser und folioser Ausbildung des 
Vegetationskörpers. 


Im vorstehenden wurden die hauptsächlichsten Gestaltungsverhältnisse 
des Vegetationskörpers geschildert. Es wurde namentlich darauf hin- 
gewiesen, daß zwischen thalloser und folioser Ausbildung eine Anzahl von 
Mittelformen sich finden, daß also eine (oder mehrere) Reihen sich auf- 
stellen lassen, an deren einem Ende thallose, an deren anderem foliose 
Lebermoose sich finden. Dabei ist aber nicht zu vergessen, daß es sich 
um einen direkten Zusammenhang innerhalb dieser Reihen, wie schon 
die Verschiedenheit der Blattbildung zeigt, nicht handeln kann. 

Alle Reihen können wir ja entweder von unten nach oben lesen — 
(in diesem Falle also so, daß wir annehmen, die thallose Ausbildung sei 
die ursprünglichere, von ihr leite sich die foliose ab) — oder von oben 
nach unten: d. h. wir können ausgehen von foliosen Formen und suchen 
nachzuweisen, daß eine Vereinfachung der äußeren Gliederung — schließ- 
lich ein Heruntersinken auf die Thallusgestalt — stattgefunden habe. 

Die letztere Annahme würde — wenigstens auf den ersten Blick — 
die Gestaltung der Lebermoose mehr in Ubereinstimmung bringen mit 
der der Laubmoose, die ja alle folios und „akrogyn“ sind. Sie kommt 
also entgegen unserem Wunsche überall die Mannigfaltigkeit auf wenige 
(Grundformen zurückzuführen, sie stimmt auch überein mit der hier ver- 
tretenen Auffassung der absteigenden Reihen. 

Sie ist ferner die älteste, wenngleich sie zunächst natürlich nicht in 
phylogenetischem (Grewande auftrat. Die Schriftsteller, welche sich zuerst 
mit der hier aufgeworfenen Frage beschäftigten, gingen aus von den be- 
blätterten Formen und leiteten daraus die thallosen ab. 

So sagt z. B. NEES von EsENnBEcK:!) 

„Laubig — frondosa — heißt eine Lebermoospflanze, bei welcher die 
Ausbreitung in Blätter sich noch nicht vom Stamm gesondert hat, sondern 
wo das ganze Gewächs noch als eine Einheit von Stengel und Blatt... 
ein unregelmäßiges Blatt vorstellt, oder wo in ähnlicher Verschmelzung 
das Ganze auf eine plattgedrückte Stengelform beschränkt erscheint.“ 

Es würde nicht zutreffend sein, wenn man aus dem „noch“ folgern 
wollte, der um die Kenntnis der Lebermoose verdiente Urheber dieses 
Satzes habe die thallosen Formen als „primitiver* aufgefaßt, als die 
foliosen. Die letzteren waren ihm vielmehr der „Typus“, auf die er die 
thallosen durch Annahme einer „Verschmelzung“ zurückzuführen suchte, 
ohne diese Annahme im Einzelnen durchzuführen oder sie als einen 
geschichtlich erfolgten Vorgang zu betrachten. 

Deutlicher drückt sich BıscHorr aus:?) „Wenn wir diese Blättermasse 
dem Stengel schon von seinem Grunde aus in seiner ganzen Länge auf 


!) NeEs von EsEnBEcK, Naturgeschichte der europäischen Lebermoose I (1833) p. 14. 
?) G. W. BıscHorr, Lehrbuch der Botanik I (1834) p. 114. 
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beiden Seiten angewachsen ist, so daß dieser nur einem Blattnerven ähn- 
lich, die grüne Masse (das sogenannte Laub) durchzieht, so nennen wir die 
ganze einem einzelnen Blatte gleichsehende') Ausbreitung einen Laubstengel“. 
Es fragt sich, ob die genauere Kenntnis des Aufbaus der Lebermoose, 
welche wir jetzt besitzen, diese — neuerdings von WETTSTEIN?) mit phylo- 
genetischer Deutung vertretenen — Anschauungen stützt oder nicht. 


Fig. 558. Zoopsis argentea (Java 1885). / Junge Pflanze mit nur aus 3 Zellreihen 
bestehenden Stämmchen; die „Blätter“ sind Zellreihen, die wesentlich nur dem Schutz 
des Vegetationspunktes dienen. 2 Stück einer älteren Pflanze; die horizontal gestellten 
seitlichen Blätter treten nur durch ihre wurstförmigen Anhängsel hervor, ein ventraler 
Seitensproß mit wohl entwickelten Blättern trägt die Archegonien. Stark vergr. 


Zunächst ist zweifellos, daß es foliose, anakrogyne Lebermoose gibt, 
welche auf die thallose Gestaltung herabsinken oder doch sich ihr nähern. 
Und zwar kommen die beiden von NEES von ESENBECK unterschie- 
denen Vorgänge tatsächlich — sogar bei nahe verwandten Pflanzen — vor. 


1. Zoopsis. 


Diese Gattung ist im australisch-ozeanischen Gebiete weit verbreitet, 
sie strahlt auch in das malaiische Florengebiet aus. HOooKER hat sie für 
eine thallose gehalten und beschrieben, bis LINDBERG nachwies, daß eine 
beblätterte Form vorliege. 


Das abgeflachte Gebilde in Fig. 558, 2 ist die Sproßachse. Die Seiten- 
blätter sind bei Z. argentea sehr klein und ganz horizontal gestellt, man 
erkennt sie am besten an den zwei, die Blattlappen bezeichnenden wurst- 
förmigen Anhängseln. Dagegen haben die ventralen Seitensprosse (Fig.358, 2 
rechts), welche die Sexualorgane tragen, Blätter mit wohlentwickelten Zell- 
flächen. Daß diese die ursprüngliche Blattform darstellen, ist um so mehr 
anzunehmen, als es eine andere Art gibt, bei der die Blätter auch an den 
vegetativen Sprossen mehr entwickelt sind. 


!) Daher der jetzt subfossil anmutende Ausdruck „Frons“ für den Thallus der 
Lebermoose. 
?) R. v. Wertsteis, Handbuch der systemat. Botanik, 2. Aufl. p. 280. 


“ 
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Hier ist also, der zweiten Nees’schen Annahme entsprechend, das 
Ganze (wenigstens scheinbar) „auf eine plattgedrückte Stengelform“ be- 
schränkt, wie dies ja auch bei Samenpflanzen oft genug vorkommt. 

Noch sei hingewiesen auf die Keimpflanze Fig. 558, /, welche nur ein- 
fache Blattrudimente hat. Denken wir uns das Stämmchen stark ver- 
breitert, die „Seitenblätter“ mehrzellig, so würde eine ähnliche Gestalt 
zustandekommen, wie wir sie z. B. für Blyttia xyphioides u. a. beschrieben. 


PROTOCEPHALOZIA 


Fig. 559. Oben Protoce- 
phalozia ephemeroides 
Spr. I Protonema mit 
beblättertenSexualästen 
nach Spruce. 2 Stär- 
ker vergr. (110). Proto- 
nama mit männlichem 
Sexualsproß (Original). 
Unten Pteropsiella 
frondiformis. / Sterile 
Pflanze von unten mit 
zwei ventralen Ver- 
zweigungen. 2 Quer- 
schnitt durch den 
„Thallu“. 3 Stück 
eines Thallus mit männ- 
lichen Sprossen. (/—3 
nach Spruce.) 4 Stück 
eines Thallus mit weib- 
lichen Sexualsprossen 
von unten. 5 Männ- 
licher Sproß, er stimmt 
mit dem von Protoce- 
phalozia überein. 6 Ein 
„Ihallus“, welcher an 
der Spitze in einen be- 
blätterten Sproß über- 
geht. (4, 5, 6 Original.) 


PTEROPSIELLA 


ur 


Diese Seitenblätter würden einer Hälfte (und zwar der oberen) der späteren 
Zoopsisblätter entsprechen. Dadurch wäre die Schwierigkeit, welche der 
Ableitung der Blätter der anakrogynen von denen der akrogynen Formen 
entgegensteht, beseitigt. 

Es wird unten noch eine andere Ableitungsmöglichkeit+ speziell für 
horizontal eingefügte Blätter angeführt werden, auch ist ja eine Änderung 
der Zellenanordnung (Unterbleiben der Längsteilung der Blattanlage) nicht 
ausgeschlossen. 

2. Weiter gegangen ist die thallose Umbildung bei einer mit Zoopsis 
verwandten südamerikanischen Gattung, Spruce's Pteropsiella fron- 
diformis (Fig. 559, 560. Wenn man die flachen bandähnlichen wie 
Metzgeria mit einer Mittelrippe versehenen Vegetationsorgane (Fig. 559 
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unten 7) betrachtet, so kann man verstehen, daß der Entdecker glauben 
konnte, es liege ein Thallus wie bei Metzgeria u. a. vor. 

Genauere Beobachtung ') zeigt aber, daß an dem angeblichen Thallus 
die Endknospe genau wie bei einem foliosen Lebermoos sich verhält 
(Fig. 560, 11, 12), daß auch die Blattbildung eingeleitet und durch — 
denen von Zoopsis entsprechende — Anhangsorgane gekennzeichnet wird, 
daß aber am vegetativen Teile die Seitenblätter statt gesondert auszu- 


Fig. 560. Pteropsiella frondiformis. 7 Oberansicht eines Thallusstückes, am Rande 
rechts wurstförmige Anhängsel. 8 Schmächtiger Thallus von unten, man sieht am Rande 
die Anhängsel und in der Mitte die nach unten vorspringende Rippe. 9 Thallusspitze 
von unten. Man sieht zwei rudimentäre Amphigastrien und die randständigen Anhängsel. 
10 Ein rudimentäres Amphigastrium (aus dem zwei Rhizoiden entspringen) bei stärkerer 
Vergr. 11 Scheitel von vorne. 212 Zerdrückter Thallusscheitel von oben. Rechts und 
links je ein Blatt unten die Schleimpapillen eines Amphigastriums sichtbar. 73 Quer- 
schnitt des Thallus nahe der Spitze. 74 Öberansicht eines schmächtigen Thallus, an 
welchem ein Segment (links) einen Versuch zur Bildung einer freien Blattfläche gemacht hat. 


wachsen miteinander in Verbindung bleiben und so einen breiten Flügel 
darstellen. Der Vegetationskörper wäre also, wenn man sein Zustande- 
kommen und das Verhalten verwandter Formen nicht kennen würde, ohne 
weiteres als Thallus zu bezeichnen. 

Wie bei Zoopsis haben aber auch hier die Sexualsprosse (Fig. 559, 3>—6) 
den ursprünglichen Charakter beblätterter Sprosse beibehalten, die ab- 
weichende thallose Gestaltung der Vegetationsorgane ist also eine nach- 
träglich entstandene. 

Wir haben in ihr ein Verhalten, wie es der Anschauung der älteren 
Botaniker wie NEES VON ESENBECK und BISCHOFF durchaus entspricht: 
die Sproßachse erscheint im wesentlichen als Rippe oder Nerv in einem 
sonst aus „Verwachsung von Blättern“ gebildeten Thallus. 

Schon diese beiden Beispiele zeigen, daß die Entstehung eines Thallus 
aus einem beblätterten Sproß nicht überall in derselben Weise vor 
sich gegangen ist. 


!) Vgl. GoEser, Rudimentäre Lebermoose, Flora 77 (1895) p. 84. 
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Es gibt auch noch einen weiteren Modus. 


Nehmen wir zunächst noch dieselbe Gliederung des Vegetationspunktes 
wie bei den foliosen Formen an, so kann eine flache, der Beschaffenheit 
eines Thallus sich nähernde Sproßachse mit Blättern entstehen. wenn die 
seitlichen Segmente nicht mehr ganz zur Blattbildung, sondern teilweise 
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Fig. 561. I. Schiffneria hyalina. Öberansicht Fig. 562. Schitfneria 
eines Sprosses mit stark abgeflachter Sproßachse. viridis (15 mal). Fertiler 
20mal. II. Schiffneria viridis. Sproßquerschnitt. Sproß mit Perianth und 
St abgeflachte Sprobßachse. Embryo von oben vergr. 


auch zur Bildung einer flachen Sproßoberfläche Verwendung finden. Sind 
es obere (dorsale) Stücke der Segmente, so erhalten wir Formen wie An- 
drocryphia (Fig. 537) und Fossombronia (Fig. 536); sind es untere, solche 
wie Petalophyllum (Fig. 532). 

3. Wahrscheinlich kommt derartiges schon bei akrogynen Leber- 
moosen vor — wenigstens gleichen die Sprosse der Gattung Schiffneria 
(Fig. 561, 562) äußerlich denen von Androcryphia, indem sie ein stark 
abgeflachtes Stämmchen besitzen (Fig. 561, //) — leider ist die Entwick- 
lungsgeschichte und Keimung dieser Form nicht bekannt. 

Es ist aber charakteristisch, daß in dem Teil der Pflanze, welcher 
zur Fruktifikation schreitet (Fig. 562), die Sonderung von Blättern und 
Sproßachse und die Zweiteiligkeit der ersteren wieder viel schärfer her- 
vortritt. Die Annäherung an die Thallusform erscheint somit ebenso wie 
bei den oben erwähnten Formen als eine sekundäre, die Gestalt der 
Sexualsprosse als die ursprüngliche. 
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Alle diese Formen haben noch Blätter, die ursprünglich annähernd 
quer zur Sproßachse eingefügt sind.) 

Wir können wir von ihnen allenfalls zu solchen kommen, die hori- 
zontal eingefügte Blätter wie Blasia, Symphyogyne-Arten und andere haben ? 

Es wurde oben eine Ableitung im Anschluß an Zoopsis gegeben. 
Es ist aber auch eine andere möglich: 

Treubia könnte hier als eine Übergangsform betrachtet werden. 


Wir sahen oben, daß deren Blattbildung einer doppelten Deutung fähig ist. 


Nehmen wir die zweite an, so haben wir ein quer eingefügtes Blatt, 
dessen oberer Teil viel kleiner ıst als der untere, der außerdem in an- 
nähernd horizontaler Richtung auswächst.?) 

Verkümmert der obere Teil (die „Schuppe“) ganz, so haben wir 
horizontal eingefügte Blätter, die von denen von Blasia nicht mehr 
wesentlich verschieden sind. Tritt die Aus- 
bildung dieser Blätter mehr und mehr zurück 
gegen die des phyllocladienähnlich immer breiter 
werdenden Stämmchens, so entstehen Formen 
wie Symphyogyne sinuata, Blyttia xyphoides 
(Fig. 531, p. 580). Auch bei dieser Ableitung 
würden die Blätter dieser Formen nur einem 
Teile der Blätter der Akrogynen ent- 
sprechen (wie wir auch für die Ableitung von 
Zoopsis annahmen), hier dem unteren. Die Am- 
phigastrien aber sinken ja schon bei manchen 
foliosen Formen auf die Gestalt von Schleim- 
papillen herab, die, wie wir sahen, auf derVentral- 
seite thalloser Formen in verschiedener Anord- 
nung auftreten, wir könnten also auch diese 
Schleimpapillen von Amphigastrien ableiten, 
welche der starken Verbreiterung der Achse 

SR entsprechend statt in einer ventralen Reihe in 
Re an nr größerer Zahl auftreten. Eine weitere Stütze 
unten. b. b Blätter der Keim- der- genannten Anschauung kann man in den 
pflanze. A Blattohren (nch Keimungserscheinungen mancher Leber- 
leer). Die Blättersindgewölbt, moose finden. Während die Blätter bei Blasia 
ee und Cavicularia von älteren Pflanzen nur wenig 

gestellt. auffallend hervortreten, sind sie bei den Keim- 

pflanzen viel schärfer abgegliedert (Fig. 563), 
und die jungen Blasiakeimpflanzen besitzen auch eine dreiseitig-pyramidale 
Scheitelzelle.?) 


Besonders hat man auf die Erscheinung Wert gelegt, daß bei einigen 
Marchantiales die Keimpflanzen am Rande Auswüchse zeigen, die den 
„rudimentären“ Blättern von Symphyogyne usw. entsprechen, während 


') Die Vermutung von Wertsteın’s (Handbuch der systemat. Botanik, 2. Aufl., 
p. 280), daß die Ventralschuppen der thallosen Lebermoose durch Abflachung des Stämm- 
chens auf die Unterseite „verlegte“ Blätter seien, besitzt keine Stütze in den Tat- 
sachen. Zweifellos sind die Ventralschuppen niemals Seitenblättern, sondern den Amphi- 
gastrien homolog. 

?) Bei dieser Auffassung stimmt auch die Stellung der Sexualorgane (in der Achsel 
der Schuppe) mit der der Antheridien bei den foliosen Lebermoosen überein, nur daß die 
Antheridien und Archegonien entsprechend der stark ausgeprägten Dorsiventralität auf 
die Oberseite der Pflanze beschränkt und die Archegonien nicht spitzenständig sind. 

>) Dasselbe soll rach E. Lampa auch bei Fossombronia der Fall sein (vgl. den 
Abschnitt über Keimung). 
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später an der Pflanze eine solche Gliederung nicht mehr wahrnehmbar 

ist. Da in dem Verwandtschaftskreise der Marchantiales — abgesehen 

von Geothallus usw. — keine Blattbildung bekannt ist, könnte man aus dem 

Verhalten der Keimpflanzen höchstens schließen, daß der Thallus früher 

eine Gliederung wie der von Symphyg. sinuata u. a. besessen habe. Außer- 

Y dem ist zu bemerken, daß bei den foliosen Formen bei der Keimung zu- 

= nächst ein thalloses Stadium auftritt. Wollte man also auf die 

Bi Keimungsstadien besonderes Gewicht legen, so kann man aus ihnen mit 
demselben Rechte den Schluß ziehen, daß die foliosen Formen von 
ech sich ableiten, wie dies in der Einzelentwicklung tatsächlich 
eht. 

‘ Im obigen ist also nur dargelegt, wie die Entstehung thalloser und 

_  — Übergangsformen aus foliosen in einzelnen Fällen (Pteropsiella) statt- 
Enden hat, und wie man sie sich in anderen an der Hand der Über- 
_  gangsformen vorstellen könnte. 

Damit ist aber keineswegs gesagt, daß die thallosen Formen all- 
mein aus foliosen hervorgegangen seien. Die Ubergänge (Blyttia, 

phyogyne, Fossombronia usw. ) kann man auch in umgekehrter Reihen- 
Be lesen. Wenn man bedenkt, daß bei den Anthoceroteen, die sicher 

_ in ihrem Zellbau, wahrscheinlich auch in ihren Gestaltungsverhältnissen 
_ (vgl. p. 541) „primitive“ Züge an sich tragen, keine ausgesprochen foliosen 

3 ormen (nur eine Annäherung an solche bei einigen Dendrocerosarten) 

vorkommen,, daß, wie erwähnt, bei der Keimung folioser Formen zurnächst 

thallose Gestaltung und bei der thallosen meist keine Annäherung an 
foliose hervortritt, so scheint mir derzeit kein zwingender Grund für die 

me vorzuliegen, daß alle thallosen Leebermoose aus foliosen hervor- 
gegangen seien. 

Man kann diese Annahme stützen durch den oben geführten Nach- 
weis, daß bei einigen foliosen Lebermoosen ein Thalloswerden stattfindet, 
und daß bei anderen hemithallosen Formen die Keimpflanzen mehr 
| foliosen Charakter tragen. Indes ist dies keineswegs allgemein der Fall. 

Aber es darf nicht übersehen werden, daß alle jene sekundär thallos oder 

ı  hemithallos gewordenen foliosen Formen dies nur während der vegetativen 
Entwicklung sind, und daß ihre Sexualsprosse zur foliosen Gestaltung zu- 

 rückkehren. Ferner sehen wir vielfach rein thallosen Beginn der Einzel- 

_ entwicklung und ein solcher findet sich auch bei den Laubmoosen. Das 

_ alles spricht mehr für die Annahme, daß die foliosen Formen sich aus 

 thallosen entwickelt haben. 

— Jedenfalls können wir aber die Frage, wie aus den vorstehenden 
Ausführungen hervorgehen dürfte, jetzt viel genauer fassen als früher, 
wenn wir sie auch nicht entscheiden können. 

Zusammenfassung: Es gibt akrogyne beblätterte Lebermoose, welche 
auf eine einfachere ganz oder teilweise thallose Gliederung herabsipken. 
Dies kann auf verschiedene Art erfolgen. Die Sexualsprosse behalten aber 
immer die typische Beblätterung bei "und zeigen, daß die der thallosen 
sich nähernde Gestalt der Vegetationsorgane doch nur eine nachträglich 
entstandene ist. Zu einer allgemeinen “Ableitung thalloser Formen aus 

_ foliosen sind wir aber derzeit nicht berechtigt. 


$ 13. 
Schließlich mag der Habitus noch kurz besprochen sein — wobei 


es natürlich subjektirem Ermessen anheimgestellt ist, wie viele Gruppen 
_ man bilden will. 
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Darin, daß weitaus die meisten Lebermoose dorsiventral gebaute Vege- 
tationskörper haben, liest es begründet, daß der Habitus, welchen die 
verschiedenen Formen annehmen, ein weit weniger mannigfaltiger ist, als 
bei den Laubmoosen. 

Es lassen sich folgende Haupttypen unterscheiden: 

I. Vegetationskörper typisch orthotrop: Calobryaceen. Die aufrechten 
Stämmchen wachsen einzeln, sie sind auf luftfeuchte Standorte be- 
schränkt, als Haftorgane dienen Rhizome. 

II. Vegetationskörper plagiotrop (mit Ausnahme besonders ausgebildeter 
Teile, wie der Brutkörper oder Sexualorgane tragender Aste) 
mancher Formen. 

1. Dem Substrat anliegend — hierher gehört die Mehrzahl der 
thallosen und foliosen Formen, die untereinander mancherlei 
Verschiedenheiten aufweisen. Besonders dem Substrat ange- 
schmiegt sind manche blattbewohnenden foliosen Formen der 
Tropen, namentlich Lejeunea- und Radulaarten. Eine Ausnahme 
bilden die Coluraarten, deren Blätter vom Substrat abzustehen 
pflegen. 

2. Schief aufsteigende Stämmchen der Polster 
a) ohne Flagellen (Cololejeunea Herzogiüi), 

b) mit rhizoidbildenden Flagellenastreihen auf der Unterseite 
Mastigobryumtypus. 

3. Formen mit kriechenden Sprossen, von denen aus die nicht (oder 
wie an der Basis) mit Rhizoiden versehenen Assimilationssprosse 
sich erheben. Hierher gehören einerseits Vertreter der großen 
Gattung Plagiochila, von der Arten mit Sprossen von über 
20 cm Länge vorkommen, andererseits auch Lejeuneaceen. Die 
fiederigen (oder scheinbar gabelig verzweigten) Sproßsysteme 
rindenbewohnender Formen dieser Arten z. B. Archilejeunea 
(Bryolejeunea) sind mit kleinblättrigen kriechenden Sprossen an 
Baumästen befestigt, von denen dann die dem Oberlicht ange- 
paßten flachen verzweigten Sprosse abstehen. 

4. Formen mit hängenden Sprossen. Diese sind ebenso wie die 
hängenden Laubmoose auf die feuchten Bergwaldungen der Tropen 
beschränkt !). Sie zeichnen sich vielfach durch eigenartige Färbung 
aus. So sagt SPRUCE, der sich um die Erforschung der Bryo- 
phytenflora Südamerikas große Verdienste erworben hat: „die 
Frullania atrata und atrosanguinea hängen von den Bäumen in 
großen einen halben Meter langen Kränzen herab und in Massen, 
dıe man kaum umfassen kann. Ihre düstere Farbe sticht oft ab 
gegen die silberglänzende eines Phyllogonium ?) und das schöne 
(Grün einiger Meteorium?)-Arten, deren Sproßachsen ebenso lang 
sind, als die der Frullanien“. 

Ähnliche Beobachtungen konnte Verf. in der Kordillere von Merida 
und in feuchten Bergwäldern Brasiliens machen. In Amboina, der be- 
kannten Molukkeninsel, hängt Lej. lumbricoides in derselben Weise von 
den Ästen herunter. 

Diese Hängemoose haben — soweit sie untersucht sind — die Eigen- 
tümlichkeit, daß die Seitenblätter nicht flach ausgebreitet, sondern an- 
gekrümmt sind (daher auch die Wurmform, auf welche der Namen lum- 


') Vgl. GoEBer, Die Blattbildung der Lebermoose und ihre biologische Bedeutung, 
Flora 77 (1893). 
?2) Laubmoosgattungen. 
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bricoides hindeutet). In Verbindung mit den großen Amphigastrien bilden 
sie so ein System von Hohlräumen, in welchen Wassertropfen festgehalten 
werden, die sonst von diesen frei herunterhängenden Liebermoosen leicht 
abtropfen würden. 


s 14. Rhizoidbildung bei den Lebermoosen. 


Abgesehen von einem Ausnahmefall besitzen alle Lebermoose — 
akrogyne wie anakrogyne einzellige Rhizoiden, im Gegensatz zu den 
Laubmoosen, die stets aus Zellreihen bestehende Haarwurzeln aufweisen '). 

Nur bei der Gattung Gottschea sind Arten bekannt geworden, deren 
Rhizoiden oft mehrzellig sind (Fig. 564, 565). Einen Ubergang zu der 


I. 


Fig. 565. Rhizoidende. 

I. u. III. von Gottschea 

Fig. 564. Mehrzellige Rhizoidenden von Blume, //. von G. splach- 
Gottschea ciliata (Neus. 1898). nophylla. 


Rhizoidbildung der Laubmoose kann man darin aber wohl nicht sehen. 
es fehlt die charakteristische Schiefstellung der Wände, wie sie bei den 
Laubmoosrhizoiden vorhanden ist, und Zellkörper treten bei Laubmoosen, 
abgesehen etwa von Ändreaea, nicht auf. Der Fall ist aber insofern von 
Interesse, als er zeigt, daß die Fähigkeit, mehrzellig zu werden auch 
Lebermoosrhizoiden zukommt, und daß auch hierin die Laubmoose die 
fortgeschrittenere Gruppe sind, da sie stets mehrzellige Rhizoiden haben. 

Die Funktion der Rhizoiden ist teils eine mechanische, teils eine 
ernährungsphysiologische. | 

Letztere tritt bei den Rhizoiden der Marchantiaceen, deren Thallus 
Wasser nicht direkt von außen aufnehmen kann, . besonders deutlich her- 
vor — in anderen Fällen wird sie so gut wie nicht in Betracht kommen 
und nur die Anheftung an das Substrat von Bedeutung sein. 


!) Wenn Bıscuorr Ephemerum einzellige Rhizoiden zuschrieb, so war dies wohl 
durch Beobachtung von jungen Rhizoiden bedingt. Altere fand ich bei E. serratum 
stets als Zellreihen ausgebildet. 
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So bei den meist kurz bleibenden Rhizoiden epiphytischer Lebermoose. 


Einige von diesen Arten. der Sammelgattung Lejeunea haben neue 
ders hoch entwickelte Haftorgane zur Ausbildung gebracht, Haft- 
scheiben (Fig. 625). 


Diese gestatten natürlich eine raschere und festere Anheftung an 
das Substrat, als einzelne Rhizoiden. Wie Verf. früher schon betont hat, 
kann es keinem Zweifel unterliegen. daß diese Haftscheiben aus einem 
Bündel „kongenital verwachsener“, am Ende verbreiterter Rhizoiden her- 
vorgegangen sind. Man findet ae gelegentlich statt ihrer freie Rhizoiden. 


Nur bei wenigen Formen fehlen die Rhizoiden ganz; es lassen sich 
dafür auch Beziehungen angeben. So sind z. B. die‘ Calobryaceen (Calo- 
bryum und Haplomitrium ee ). Nie besitzen, wie oben erwähnt 
(vgl. Fig. 541), wurzelähnliche, im Substrate kriechende Sprosse, welche 
hir die Rhizoiden überflüssig machen. Ebenso fehlen diese bei Phy- 
a cochleariforme, einer mit großen 
Wassersäcken versehenen Form, die sich also 
verhält wie Sphagnum ?). 

Sie wächst ebenso wie Sphagnum auf 
der Erde. Epiphytische Physiotium-Arten 
dagegen besitzen Rhizoiden. Bei Ph. gigan- 
teum z. B. liegen die Sprosse mit ihrer Basis 
(wo die Blätter noch klein sind) dem Baum- 
aste, auf dem sie wachsen, an, und sind an 
ihm mit derbwandigen Rhizoiden befestigt. 


Eine besondere Besprechung erfordert 
die Rhizoidbildung der Marchantiales, 
I 1 M. denn sie zeigt eine ganze Anzahl von Be- 
; sonderheiten. 

Fig. 566. Marchantia poly- Eine auffallende, seit langem bekannte 
morpha. Stücke von Rhizoiden ? e 2 3 
bei derselben Vergrößerung. und oft besprochene Erscheinung ist, daß die 
1. ein glattes. II. Übergang Marchantiaceen nicht wie die übrigen Leber- 
zum Zäpfchenrhizoid III. _moose Rhizoiden von einerlei Form, sondern 

verschieden gestaltete besitzen. 


(Grewöhnlich werden sie als glatte und Zäpfchenrhizoiden unterschieden: 
erstere weit vom Thallus abstehend, letztere meist enger, dem Thallus 
zunächst anliegend (Fig. 519) und auf seiner Mittellinie einen Strang 
bildend; die Zäpfchen sind Verdickungen der Zellwand, die in die Zell- 
höhlung hineinragen. 

Der Ausdruck Zäpfchenrhizoiden ist freilich kein durchaus bezeich- 
nender. Zwar springen die Wandverdickungen bei manchen wirklich ın 
Gestalt kleiner „Zapfen“ in das Innere des Rhizoids vor. Aber bei 
manchen Rhizoiden breiten sich beiderseits von dem Wandvorsprung 
bandförmige Verdickungen aus (Fig. 566, /ID). Derartige Rhizoiden er- 
innern äußerlich einigermaßen an Spiralgefäße, obwohl durchgehende 
„Spiralen“ wohl kaum vorkommen und bei anderen sind die Verdickungen 
ganz minimal. Übrigens fehlt es nicht an Ubergangsformen zwischen 
glatten und Zäpfchenrhizoiden. 


') Die Keimung dieser Lebermoose ist noch nicht bekannt. Es wäre möglich, daß 
— ähnlich wie bei Sphagnum — die Keimlinge mit Rhizoiden ausgerüstet sind. 

?) Bei Trichocolea Tomentella, die nach Ners nur wenig oder keine Rhizoiden 
haben soll, finde ich diese dagegen wohl entwickelt. 
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Da sie sich auch durch verschiedene Weite unterscheiden (die glatten 
haben einen größeren Durchmesser), so wäre es vielleicht zweckmäßiger, 
von engen und weiten Rhizoiden zu sprechen. 

Auch ihr zeitliches Auftreten ist ein verschiedene. An den Keim- 
pflanzen und den aus Brutkörpern hervorgegangenen treten zuerst nur 
weite, glatte abstehende Rhizoiden, dann erst enge (Zäpfchen)-Rhizoiden 
auf, als Ubergangsformen zwischen beiden abstehende Zäpfchen- 
rhizoiden, die sich von den später entstehenden auch durch größere Weite 
und spärliche Wandverdickungen unterscheiden. Dann bilden sich die 
früher beschriebenen der Thallusunterseite zunächst anliegenden Rhizoid- 
bündel, von denen anzunehmen ist, daß sie Wasser nicht nur im Innern 
der einzelnen Rhizoiden, sondern auch kapillar zwischen diesen (wie ein 
Docht) zu leiten vermögen. Dasselbe gilt von den Rhizoidbündeln, welche 
die Rinnen im Stiele der Gametangienträger („Infloreszenzen“) durch- 
ziehen. 

Das Vorhandensein von zwei verschiedenen Rhizoiden gibt Veran- 
lassung zu der Frage: 

1. Ob die Funktion der beiden Formen eine verschiedene ist. 

2. Ob ihr Vorkommen (resp. ihr Nichtvorhandensein) bei den ver- 
schiedenen Marchantiales mit den Lebensbedingungen in Beziehung steht. 


Daß die Zäpfchenrhizoiden nicht, wie man teilweise annahm, eine 
mechanische Funktion ausüben können, ist ohne weiteres klar. Auch 
HABERLANDT's !) Vermutung, daß die Zäpfchen „dazu dienen, um durch 
Einstülpung der Plasmahaut die absorbierende Oberfläche des Haares 
zu vergrößern“, ist nicht einleuchtend. Eine Vergrößerung der äußeren 
Oberfläche wäre jedenfalls verständlicher als eine solche der inneren. 


KAMERLInG ?) hat darauf hingewiesen, daß die Verdickungen im Innern 
der Zäpfchenrhizoiden im Zusammenhang mit der Wasserbewegung stehen 
können. Wenn der Thallus den Zäpfchenrhizoiden Wasser entzieht und 
aus dem Boden nicht genügend rasch Wasser aufgenommen werden kann, 
so entstehen im Innern Wasserdampfblasen („Luftblasen“), welche ein 
Nachrücken des Wassers unterbrechen. Durch die Zäpfchenverdickungen 
werden die Dampfblasen in der Mitte aufgespannt und so die Kommuni- 
kation von Wasser ober- und unterhalb der Blase an dieser vorbei er- 
möglicht. Ist dies der Fall, so können die Zäpfchenrhizoiden als wasser- 
aufnehmende Organe auch dann noch funktionieren, wenn die glatten 
versagen, also eine ausgiebigere Wasseraufnahme ermöglichen. Weitere 
Untersuchungen sind notwendig, um die Frage sicher beantworten zu 
können. Daß aber die Zäpfchenrhizoiden nicht nur „zufällig“ von den 
glatten verschieden sind, und ihre Gestalt nicht nur der Ablagerung von 
überflüssigem Assimilaten verdanken, erscheint mir zweifellos, wenngleich 
die relative Menge der Assimilate von Bedeutung für das Auftreten von 
Zäpfchenrhizoiden sein mag. 

Wenn man die verschiedenen Marchantiaceen in bezug auf ihre 
Rhizoidformen vergleicht, darf man natürlich nicht einfach nach einem 
etwaigen Zusammenhang zwischen Standort und Rhizoiden fragen, sondern 
muß die Gesamtorganisation einerseits, die verschiedene Reaktionsfähig- 
keit der verschiedenen Formen andererseits berücksichtigen. Eine „xero- 
phile* Form, die bei Trockenheit ihre Lebensvorgänge fast bis zum Still- 


!) HaBERLANDT, Physiolog. Pflanzenanatomie IV. Aufl. p. 208. 
2) Kamerrins, Zur Biologie und Physiologie der Marchantiaceen. Flora 84. Bd. 
(Ergbd. z. Jahrg. 1897). 
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stand verlangsamt, kann z. B. eine geringere Wasserbilanz haben als eine 
hygrophile Form, die gegen Transpirationsverluste sehr schlecht geschützt ist. 

Daß der (nicht immer) vollständige Mangel an Rhizoiden, wie ihn 
die schwimmenden Formen von R. natans und R. fluitans aufzeigen !), durch 
den Standort ermöglicht wird, ist klar, wie er ursächlich zustande kommt, 
ist noch näher zu untersuchen. Nach den Versuchen BENECKES?) ist an- 
zunehmen, daß die Rhizoidbildung wegen Mangel an bestimmten gelösten 
Stoffen (die als Reiz dienen) unterbleibt. In stickstofffreien Nährlösungen 
fand BENECcKE bei R. fluitans reichliche Rhizoiden. Die Bedingungen 
für die Rhizoidbildung und für deren Verhinderung sind aber offenbar 
ziemlich verwickelt und die einzelnen Formen verhalten sich verschieden. 
Denn die verwandte Gattung Riella, welche untergetaucht lebende Wasser- 
pflanzen umfaßt, hat trotzdem eine verhältnismäßig reichliche Rhizoid- 
bildung. 

Schon innerhalb der Gattung Marchantia läßt sich zeigen, daß die 
Rhizoidbildung von äußeren Faktoren abhängig ist. Ich verglich eine 
„aquatische* Form von Marchantia polymorpha, welche in Südtirol dem 
Träufelwasser eines kleinen Wasserfalls ausgesetzt gewesen war, und die 
später zu erwähnenden modifizierten Atemöffnungen trug, mit einer im Garten 
kultivierten. Es war schon bei oberflächlicher Betrachtung auffallend, 
wie sehr viel zahlreicher bei der letzteren z. B. Zäpfchenrhizoiden waren — 
außerdem waren von der „Wasserform“ die Verdickungen der Zäpfchen- 
rhizoiden meist weniger ausgebildet, namentlich in ihrem oberen (dem 
Thallus näheren) Teile fehlten bei manchen die Verdickungen ganz und 
erinnerten so an die von Dumortiera (unten 3) anzuführenden. 

Einige landbewohnende Marchantiales haben nur einfache Rhizoiden. 
So Cyathodium cavernarum ?) und Ü. pectinatum. Das sind bezeich- 
nenderweise Formen, welche auch sonst deutlich den Stempel der Rück- 
bildung resp. der Hemmung an sich tragen: sie haben einen sehr einfachen 
anatomischen Bau und sehr einfache „Schuppen“ (vgl. Fig. 523, I—II]), 
während z. B. Cyath. foetidissimum, das höher entwickelte Schuppen 
besitzt, auch Zäpfchenrhizoiden aufweist. 

Es war mir von Interesse zu finden, daß Riccia chartacea, 
deren Thallusbau gleichfalls reduziert ist, auch nur einfache, glatte 
(weite) Rhizoiden besitzt. Sie ist eine ausgesprochen schattige, 
feuchter Standorte bewohnende Form, bei der solche Reduktionen ebenso 
eintreten können wie bei den genannten ÜUyathodiumarten. 

Eine besondere Erwähnung verdient auch noch Dumortiera. 

In Fig. 567 abgebildet ist eine bei Rio de Janeiro gesammelte Form, 
die keine Spur von Luftkammerbildung mehr aufwies. Sie zeigt (von 
Mittelformen abgesehen) folgende Haupttypen von Rhizoiden: 

1. Weite glatte, die nahe der Mittelrippe entspringen und direkt in 
den Boden eindringen. 

2. Enge Zäpfchenrhizoiden, die wie gewöhnlich einen Strang unter 
der Mittelrippe bilden. | 

3. Glatte, enge Rhizoiden, diese entspringen auf den Thallusflügeln 
und biegen sich teils über den Vegetationspunkt her, teils wenden sie 


!) Auch die Wasserform von Pellia calycina. 

1) W. BEnecke, Über die Keimung der Brutknospen von Lunularia cruciata, Bot. 
Ztg. 1913. 

®) Untersucht an in Bombay gesammeltem Material. Man könnte die diekwan- 


digeren engeren Rhizoiden, die hier außer dünnwandigen vorkommen, als den Zäpfchen- 
rhizoiden homolog betrachten. 
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sich nach der Mittelrippe zu. Sie entsprechen also schon der Lage nach 
den auf den Thallusflügeln von Marchantia entspringenden Zäpfchen- 
rhizoiden. Daß sie diesen „homolog“ sind, geht auch daraus hervor, daß 
sie Übergänge zu ihnen zeigen. 

4. Borstenrhbizoiden, teils längere am Rand (€ Fig. 567), teils kürzere 
auf der Fläche (D Fig. 567). Sie haben ihre Funktion als Rhizoiden 
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Fig. 567. Dumortiera „hirsnta“ (Rio 1913). Thallus von unten mit verschiedenartigen 
Rhizoiden. € randständige Stachelrhizoiden. D flächenständige Borstenrhizoiden. 


ganz eingebüßt: es kommen aber Übergänge zu diesen vor. Daß die 
Borsten für den Thallus als Schutz gegen Tiere dienen können, ist eine 
naheliegende Vermutung. 

Die Zäpfchenrhizoiden fehlen also dieser hygrophilen Form eben- 
sowenig wie der gleichfalls hygrophilen Gattung Monoselenium, sind aber 
weniger zahlreich entwickelt als bei Marchantia und haben zum Teil ihre 
Wandverdickungen verloren. Die unter 2. angeführte Rhizoidform ist 
namentlich deshalb von Interesse, weil sie überleitet zu der Rhizoid- 
gestaltung von Monoclea. 

Diese Gattung besitzt zweierlei Rhizoiden: engere, verhältnismäßig 
dickwandige und dünnwandige weitere. Erstere entspringen teils aus dem 
Thallusrand, teils aus der Unterseite, letztere ausschließlich aus der mitt- 
leren dickeren Partie der Thallusunterseite (vgl. Fig. 469. IIJ). Sie dringen 
sofort in das Substrat ein, die ersteren aber wachsen zunächst dem Thallus 
angeschmiegt, und zwar so, dab die seitlich entspringenden nach der 
Mittelregion hin konvergieren. Sie entsprechen also nach Ursprung und 
Richtung den Zäpfchenrhizoiden der Marchantiaceen. Wie bei diesen 
bildet sich ein Rhizoidenstrang, der unter der „Mittelrippe“ verläuft, und 
der sich schon durch seine Kapillarwirkung feucht erhalten wird; die 
seitlichen Rhizoiden können dann die Seitenpartien des Thallus versorgen. 
Die ganze Anordnung erinnert an die bei Dumortiera vorhandene, und 
es ist gewiß berechtigt, die „glatten“ engen Rhizoiden der letzteren als 
eine Art Übergangsform zu denen von Monoclea zu betrachten. Dagegen 
möchte ich auf das von ‚Jonxsox !) erwähnte gelegentliche Vorkommen 
von zäpfchenförmigen Verdickungen in den Monoclearhizoiden weniger 
Wert legen, weil das auch bei Jungermanniaceen als Ausnahmeerscheinung 
auftritt. 


— 


!) Jonssos, The development and Relationship of Monoclea (Botanical gazette 58, 
(1904) S. 407). 
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Bei D. trichocephala u. a. treten Borsten auch auf der Oberseite der 
Hüte auf (Fig. 580, IIT). Es ist anzunehmen, daß diese den Borsten homolog 
sind, die wir oben als umgebildete Rhizoiden bezeichneten!). Ist dies der 
Fall, so haben wir die sonst nicht auftretende Erscheinung, daß Rhizoiden 
auch auf der Thallusoberseite entspringen können — allerdings nur um- 
gebildetee Man kann auch annehmen, daß die einzelligen Borsten, mit 
denen die Thallusenden von Oyathodium pectinatum auf Ober- und Unter- 
seite bedeckt sind, gleichfalls (Fig. 610) umgebildeten Rhizoiden entsprechen. 
Es ist dies um so eher wahrscheinlich, als zweifellos Rhizoiden auf der 
Oberseite des Uyathodiumthallus entspringen können, was später zu er- 
wähnen sein wird. Sie könnten aber auch auf dieselbe Weise zustande 
kommen wie die einzelligen Borsten mancher Riccien, die mit Rhizoiden 
nichts zu tun haben, sondern einfache Auswüchse der obersten Thallus- 
zellen darstellen?). Ubrigens ist an der schützenden Funktion der Borsten 
bei Oyath. pectinatum nicht zu zweifeln, so wenig wie bei einem Stachel- 
schwein, dem im kleinen die Thallusenden von Cyath. pectinatum gleichen. 


Wie dem nun auch sei, jedenfalls sehen wir, daß die Marchantiaceen 
auch in der Rhizoidgestaltung ebenso wie im Thallusaufbau die höchste 
Stufe unter den Lebermoosen erreicht haben und daß selbst Umbildungen 
von Rhizoiden hier nachweisbar sind, Umbildungen, welche erinnern an 
die, welche bei den Wurzeln höherer Pflanzen eintreten. 


2. Kapitel. 


Die anatomische Gliederung. 


$ 15. Die anatomische Gliederung der Lebermoose im allgemeinen. 


Aus den Bemerkungen in der Einleitung geht hervor, daß der Zu- 
sammenhang der Lebermoosgruppen unter sich und ihre Beziehungen zur 
Außenwelt nicht erörtert werden können ohne Berücksichtigung der ana- 
tomischen Verhältnisse. 

Wir waren dort zu der Ansicht gelangt, daß im Bau des Gameto- 
phyten sich bei den Anthoceroteen und Jungermanniaceen eine Rück- 
bildung wahrnehmen läßt, für die wir bei den Marchantiaceen auch Bei- 
spiele — hier aber nur vereinzelte antreffen. 


Demgemäß ist es nicht notwendig, auf den anatomischen Bau der 
beiden ersten Gruppen hier näher einzugehen. 

Die Unterschiede, welche sich bei thallosen Jungermanniaceen 
zwischen den äußeren assimilierenden Schichten und den der Stoffspeiche- 


!) Ein Beweis dafür würde natürlich nur dann vorliegen, wenn es gelänge eine 
Umbildung der Borsten zu Rhizoiden herbeizuführen, oder Übergangsformen zwischen 
beiden aufzufinden. 

?) Umgebildete Rhizoiden finden sich wahrscheinlich auch bei Metzgeria. Es ist wohl 
kaum zu bezweifeln, daß die dünnwandigen Borsten, die man am Rande und auf der 
Mittelrippe z. B. von Metzgeria hamata findet (sie dienen offenbar der Wasseraufnahme) 
Rhizoiden entsprechen Bei anderen Arten entspringen solche „Haare“ auch der ein- 
schichtigen Thallusfläche auf der Unterseite z. B. bei M. dichotoma, auf beiden bei M. 
pubescens. Hier haben diese „Haare“ wahrscheinlich die Fähigkeit sich zu Rhizoiden zu 
entwickeln, ganz verloren. Indes liegen Versuche darüber nicht vor. Es ist selbstver- 
ständlich auch durchaus möglich, daß solche Rhizoiden homologe „Haare“ an Stellen 
auftreten, wo niemals Rhizoiden vorhanden waren. 
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rung und Stoffleitung dienenden geltend machen, die Einrichtungen, 
welche zum Aussteifen des Thallus bei Pelliaarten u. a. dienen, sind zu 
wenig allgemein und zu wenig scharf ausgeprägt, als daß sie hier näher 
besprochen zu werden brauchten. 

Für die Frage nach dem Zusammenhang der Formen ist es aber 
nicht ohne Bedeutung, daß die höchste anatomische Gliederung nicht bei 
den beblätterten, sondern bei den thallosen Formen auftritt. Selbst so 
große stattliche beblätterte Jungermanniaceen wie Gottschea appendiculata 
haben in ihren Stämmen einen äußerst einfachen anatomischen Bau. Es 
ist dies verständlich, da eine innere Wasserleitung wegfällt und nur Ver- 
schiedenheiten zwischen den äußeren mehr mechanisch wirksamen und den 
inneren für Stoffspeicherung und -leitung bestimmten Zellen in Betracht 
kommen. 

Einige thallose und hemithallose Formen dagegen haben, wie lange 
schon bekannt ist'), in ihren Formen Stränge enger gestreckter Zellen 
mit verholzten Wänden. Ihre Funktion ist unbekannt, denn wenn Tans- 
LEY und ÜHick vermuten, es handle sich um ein primitives wasserleitendes 
(Gewebe, ein „Hydrom“, weil wässerige Eosinlösung darin (äußerst langsam) 
aufstieg (die größte Schnelligkeit war 1 cm in 20 Minuten), so beweist 
das natürlich gar nichts, zumal nicht einmal angegeben ist, ob es sich 
nicht um eine Membranfärbung handelt. Die Möglichkeit, daß es 
sich um ein Leitungsgewebe, ähnlich dem der Columella der Anthoceros- 
sporogonien handelt, soll damit: keineswegs in Abrede gestellt werden, 
aber der Beweis dafür müßte anders geführt werden. 

Eigenartige Bauverhältnisse zeigen die Marchantiales. 

Der Bau von Marchantia ist seit MirBErv's in der Einleitung erwähnter 
Abhandlung unzählige Mal beschrieben und abgebildet worden. 


Es gibt wohl kaum ein Lehrbuch der Botanik, in welchem dies nicht 
geschähe. Vielfach wird Marchantia sogar als „Typus“ eines Lebermooses 
dargestellt — freilich mit Unrecht. 


Für uns handelt es sich darum, zu erörtern, inwiefern der Bau 
innerhalb der Reihe der Marchantiales ein einheitlicher ist, in welcher 
Beziehung er zu den Lebensverhältnissen steht und ob er Anknüpfungs- 
punkte an den der anderen Lebermoose bietet. 


Diese Fragen werden sehr verschieden beantwortet. Der Standpunkt, 
auf dem die vorliegende Darstellung steht, ist schon früher angedeutet 
worden. Er ist ein anderer, als der vom Verf. früher eingenommene ’) 
(und vielfach auch von anderen geteilte. Danach wurde angenommen, 
daß „wir von einfachen thallosen Formen ausgehend bei den Lebermoosen 
zwei Reihen unterscheiden können: bei der einen Reihe wird eine weit- 
gehende äußere Gliederung erreicht, bei der anderen steigert sich die ana- 
tomische Ausbildung, während die äußere Form die eines Thallus blieb“. 


Der letzte Teil des Satzes, um den es sich hier handelt, beruht auf 
einer Anordnung der Tatsachen, welche die einfacheren Bauverhältnisse 
an den Anfang, die reicher gegliederten an das Ende einer Reihe stellt. 


!) Vgl. die Literaturangaben bei Taxsıey and Cnıck, Notes on the condueting 
tissue-system in Bryophyta, Annals of botany Vol XV (1901). Sehr einfach stellen 
sich die Verf. das Zustandekommen der Leitungsbahnen vor (a. a O.p. 37). „A demand 
for easier conduction from stem to leaf was felt and was met by the continuation of 
the water conducting part of the leaf-bundle into the stem...“ Glückliche Moose, 
für deren „Wünsche“ so leicht gesorgt wird! 

2) GoEBEL, Die Museineen (in Scuesk, Handbuch der Botanik I p. 321 (1881). 
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Damit ist aber noch keineswegs die Folgerung berechtigt, daß die ana- 
tomische Ausbildung sich „gesteigert“ habe. Die Frage läßt sich gerade 
bei den Marchantiales in eingehender Weise prüfen. 


$ 16. Marchantia als Typus der Marchantiales. 


Die Haupteigentümlichkeit von Marchantia besteht bekanntlich darin, 
daß der Thallus an seiner Oberseite einen gekammerten Bau aufweist 
(Fig. 568). Die Oberseite zeigt demgemäß eine Areolierung, bedingt 
durch Linien, welche die Wände der Luftkammern bezeichnen. Die 
Außenwand der Kammer ist als Epidermis ausgebildet, welche — 
wenigstens an sonnigeren Standorten — kein Chlorophyll besitzt. Jede 
Kammer besitzt eine „Atemöffnung“, welche das chlorophyllhaltige Gewebe, 


Fig. 568. (Nach STRASBURGER.) Atemöffnung von Marchantia polymorpha. 
A in Flächenansicht; 5 im Durchschnitt des Thallus. Vergr. 


das auf dem Grunde der Kammern in Gestalt von Zellreihen sich be- 
findet, mit der Atmosphäre in Verbindung setzt (Fig. 568). Darunter 
liegen der Stoffwanderung und -speicherung dienende Zellen. 


Die Entstehung der „Lufthöhlen“ bei den Marchantiales (also 
mit Einschluß der Riccien) führte LEITGEB zurück auf Einsenkungen in 
der Oberfläche), die dadurch entstehen, daß bestimmte Punkte — die 
immer da liegen, wo die Zellen zusammenstoßen — in ihrem Wachstum 
zurückbleiben und eine Grube entsteht. Dem gegenüber hat sich neuer- 
dings die Auffassung geltend gemacht?), daß es sich vielmehr um eine 
Spaltung in vorher festgefügtem Gewebe handle, die entweder von außen 
nach innen oder in umgekehrter Richtung fortschreitet (vgl. z. B. Fig. 569). 


Von besonderer Wichtigkeit dürfte die Frage kaum sein. Wissen 
wir doch, daß, während bei vielen Marchantiales und .‚Jungermanniales die 
Sexualorgane in sicher durch Einsenkung entstandenen Gruben stehen 
(also so wie LEITGEB das auch für die Atemhöhlen annahm), bei Antho- 
ceros die Antheridien in vom Anfang an nach außen geschlossenen Inter- 


'‘) Maßgebend dürfte dabei die Analogie mit der Grubenbildung gewesen sein, die 
in den Antheridienständen und auch sonst bei der Versenkung von Gametangien statt- 
findet. Ubrigens ist zu bemerken, daß Leırser’s Beobachtungen alle richtig sind, es 
handelt sich nur um deren Deutung. 

?) Vgl. W. PırrscH, Entwicklungsgeschichte des vegetativen Thallus, insbesondere 
der Luftkammern der Riceien. Flora 103 (1911) p. 347. Daselbst weitere Literatur. 
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cellularräumen sich ausbilden — eine Eigentümlichkeit, die sicher als eine 
sekundär entstandene zu betrachten ist, schon deshalb, weil die mit 
den Antheridien homologen Archegonien oberflächlich entstehen. Ebenso 
könnte auch bei den Marchantiales aus ursprünglicher Grubenbildung das 
Auftreten eines zunächst geschlossenen Intercellularraumes, der dann durch 
Auseinanderweichen von Zellen nach außen sich öffnet, entstanden sein. 

Indes ist die Frage hier insofern nicht ohne Interesse, als dadurch, 
daß die Kammern als Intercellularräume aufgefaßt werden 

1. die Darstellung eine einheitlichere wird. Es handelt sich um eine 
Vergrößerung der assimilierenden Oberfläche. Diese kommt dadurch zu- 
stande. daß einerseits der obere Teil des Thallus zerklüftet wird (was bei 
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Fig. 569. (Nach PırrscH.) Riccia fluitans, medianer Längsschnitt durch den Vegetations- 

punkt. Die von der Scheitelzelle abgegliederten Segmentwände sind mit x bezeichnet, 

die Luftkammern schraffiert. Die jüngste mündet noch nicht nach außen _ Vom dritten 

dorsalen Segment ab beginnt die Entstehung sekundärer Luftkammern. Unten drei 
(nicht ganz gezeichnete) Ventralschuppen getroffen. (Stark vergr.) 


anderen Marchantiaceen sich nicht wie bei Marchantia auf die oberste 
Schicht beschränkt '), andererseits daß in die durch Zerklüftung gebildeten 
lufthaltigen Räume chlorophyllhaltige Auswüchse, die eine weitere Ober- 
flächenvergrößerung bedingen — was von einer Spaltung schließlich 
nicht sehr verschieden ist. 

Bei manchen Keimpflanzen scheinen übrigens die ersten Luftkammern 
(die häufig noch unvollständig ausgebildet sind) als Gruben an der Ober- 
fläche zu entstehen (wenn es sich nicht um eine Verzerrung handelt), 
so bei denen von Preissia und Plagiochasma — eine Frage, die näher 
zu untersuchen ist. 

2. Kommt für uns der p. 547 erwähnte Vergleich mit den Spaltöff- 
nungen von Anthoceros in Betracht. Bei den „höchst*entwickelten Mar- 
chantiales, z. B. Marchantia selbst, sind zweifellos die Atemhöhlen des 


!) Denn daß bei Reboulia z. B. die chlorophylihaltigen Platten des Thallus nicht 
alle als Auswüchse der ursprünglichen Kammerwände entstehen. erscheint zweifellos. 
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Thallus ursprünglich nach außen geschlossen. Die Atemöffnung entsteht 
durch Auseinanderreißen von vier Zellen, von denen die charakteristischen, 
die Spalte begrenzenden Zellen abgeschnitten werden (Fig: 570, 7). 
Dieser Vorgang erscheint uns aber nur graduell von dem bei Antho- 
ceros vorhandenen verschieden, selbst wenn die in Fig. 570 mit X bezeich- 
neten Zellen nicht auf eine Mutterzelle sich zurückführen lassen. 
Das erscheint von Bedeutung einmal für die Frage nach der Gleich- 
mäßigkeit der „Entwicklungsrichtungen“ bei den Lebermoosen, anderer- 
seits für den Vergleich der 
p Marchantiaceen mit den 


Pr Riccien. In der vegetativen 
Entwicklung der letzteren 
sehen wir ebenso wie ın 
der der Sporophyten gegen- 


über den Marchantiales eine 
Abkürzung und Verein- 


In. 


Fig. 570. Marchantia polymorpha. I. Ober- 


fläche eines Thallus einer jungen (feucht und Fig. 571. (Nach PırrtscH.) 

dunkel gezogenen) Pflanze. x x Zellen, zwi- Riceia glauca. Flächenschnitt 

schen denen die 3. Atemöfinung entstehen nahe am Scheitel. Die quer 

wird, 2 u. 3 Grenzzellen älterer Atemöffnungen. getroffenen jungen Luftkam- 

IT. u. III. Ventralschuppen von Keimpflanzen. mern schraffiert. (540 mal 
p Schleimpapille. Stark vergr. vergr.) 


fachung der Entwicklung. wie der Vergleich von Fig. 570 mit 571 zeigt. 
Der Unterschied besteht darin, daß bei Marchantia die Zellen, welche 
die Luftkammer nach außen hin begrenzen, sich teilen und so eine Decke 
der sich erweiternden Kammer bilden. 
Bei Riccia ist dies nicht mehr der Fall. Die einzelnen Luftkammern 
sind nur durch Zellreihen voneinander getrennt. 
Es ist also gegenüber dem Verhalten von Marchantia eine Hemmung 
eingetreten. 


Ss 17. Die Atemöffnungen. 


Die Atemöffnungen bei Marchantia sind begrenzt von mehreren 
Ringen übereinander gelagerter Zellen. Sie stellen „Tonnenöffnungen“ dar. 
An der Tonne können wir zwei Teile unterscheiden !): einen oberen, 
welcher der ganzen unten zu erwähnenden „einfachen“ Atemöffnung anderer 
Marchantiaceen entspricht (in Fig. 572 über der Linie aa gelegen) und 


!) GOEBEL, Archegoniatenstudien X Flora 100 (1906) p. 192. 
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einen unteren, welchen wir als den „Ansatz“ bezeichnen wollen. Es ist 
für spätere Ausführungen von Bedeutung, festzuhalten, daß eine tonnen- 
förmigeAtemöffnung (TO) 
— EO+ A ist, d.h. einer 
einfachen Atemöffnung, 
verstärkt durch den „An- 
satz“. 

Nicht bei allen Mar- 
chantiaarten sind die 
Atemöffnungen gleich: bei 
den mehr „xerophilen“ 
Arten ist offenbar der 
Ansatz größer und ragt 
weiter in die Atemöffnung 
hinein als bei den mehr 
hygrophilen. 

Auch ein Vergleich 
der Abbildungen von 
March. foliacea (Fig. 572) 
und March. polymorpha 
(Fig. 568) zeigt das deut- 
lich. Außerdem ist auch 
die untere und die obere 
Öffnung verschieden weit. 

Was die Beziehun- 
gen der Atemöffnung zur 


spiratio nbelang ie 
en I] daß langt, Fig. 572. Marchantia foliacea. Oben Thallusquerschnitt 
so 18 ar, dab um SO yergrüößert. Bei a beginnt der „Ansatz“. Unten eine 
weniger rasch der Wasser- junge noch stärkehaltige Sklerenchymfaser. 


dampf entweichen wird, 
je enger die Offnung ist. Tatsächlich finden wir diese auch beı xero- 
philen Formen enger als bei hygrophilen. 

Besonders von Interesse ıst, daß bei manchen Formen ein Ver- 
schluß der Offnungen eintreten kann. 
Es wurde darauf bei Preissia commutata 
zuerst aufmerksam gemacht. Wie aus 
der in der Anmerkung angeführten Be- 
obachtung und der Abbildung (Fig. 573) 
hervorgeht, ist es der unterste Zellring, 
welcher den Verschluß resp. die Verenge- 
rung der ÄAtemöffnung herbeiführt. Das- 
selbe hat KAMERLING für die Atemöff- 
nungen auf den Fruchtköpfen anderer Bin 
Arten bestätigt. Der Verschluß findet Tg 
statt bei Wasserentziehung, während bei 
starker Turgeszenz die Spalten offen Fig. 573. Preissia commutata. Atem- 
stehen. Bei Preissia, einer auf Felsen, öffnung, von unten, stark vergr. 


!) Gosser, Die Muscineen, Scnexks Handbuch der Botanik, 9. Lieferung. Berlin 1882 
p. 327: „Nach dem, was ich bei Preissia, wo der unterste Ring aus vier Zellen besteht, 
gesehen habe, glaube ich annehmen zu dürfen, daß denselben die Fähigkeit zu- 
kommt, die Atemhöhle unten zu verschließen, daß dieselben also wirk- 
lich als Schließzellen funktionieren“. Es ist also nicht ganz richtig, wenn 
Kameruise (a. a. O. p. 37) sagt, daß die bei vielen Arten sehr ansgeprägte Verschlub- 
fähigkeit der Atemöffnungen bei Marchautiaceen bis jetzt unbekannt geblieben sei. 
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an Mauern und ähnlichen nicht stets feuchten Standorten wachsenden 
Form, ist die Ausmündung der Spalte ohnedies enger als bei Marchantia 
polymorpha, (noch enger ist sie bei M. paleacea); die untersten Zellen 
(ihre Zahl variiert von 3—6, meist aber sind es vier) springen vor, so daß 
die Spaltöffnung vierarmig ist. 

Die Oberfläche der Zellen, welche den Atemöffnungskanal begrenzen» 
ist mit Wachskörnchen überzogen (ähnlich auch bei Marchantia) und da- 
durch für Wasser nicht benetzbar. Außerdem ist die Atemöffnung auch 
an ihrer äußeren Mündung enger als in der Mitte. Setzt man auf einen 
dünnen Preissiathallus einen Wassertropfen, so sieht man, daß dieser nicht 
imstande ist, die Luft in der Atem- 
öffnung zu verdrängen, es wird 
also das darunter liegende Gewebe 
vollständig vor Benetzung ge- 
schützt. Ein vollständiger Ver- 
schluß der Spalte (resp. der 
Spalten) tritt übrigens bei Preissia 
nicht immer ein, aber es ist nicht 
zu bezweifeln, daß auch schon 
eine Verengerung der Spalte von 
Vorteil für die Regulierung der 
Transpiration sein wird. Vgl. 1. 
auch Fig. 574, V. Fig. 574. I. Marchantia planiloba. Längs- 

: £ schnitt einer Atemöfinung am „Hut“. II. 

Daß die Atemöffnungen in Am Thallus. 111. u. IV. Atemöffnung, einer 

ihrem Aufbau innerhalb gewisser Wasserform von M. polymorpha von der 


Grenzen abhängig sind von den Fläche, Offnung unten fast verschlossen. 


Fa ; : V. March. paleacea (Atemöffnung geschlossen 
Lebensverhältnissen, zeigt z.B. die yon unten); March. polymorpha Atemöffnung 


Wasserform von March. poly- einerWasserform. VI. Preissia commutata. 


morpha. Hier hängen die unteren Atemöffnungen eines etiolierten Sprosses 
Zellen. wie Fie. 574. III zeiet, vonder Fläche. VII.u. VIII. Zwei Atem- 

ee 4 : ve >? Öffnungen von Plagiochasma rupestre. VII. 
unten miteinander teilweise ZU- Vom weibl. „Stand“. VIII. Am Thallus. 
sammen, es kommt also ein, wenn 


auch nicht ganz dichter Verschluß, zustande. Es dürfte dabei weniger 
eine „Anpassung“ (Schutz gegen das Eindringen von Wasser in die 
Atemhöhlen) als eine Entwicklungshemmung zugrunde liegen. Solche 
treten bei den Wasserformen überhaupt mehrfach auf, und sprechen sich 
auch in einer unvollständigen Trennung der (ursprünglich zusammen- 
hängenden) Zellen der Atemöffnung aus. 


Zuweilen ist auch die Zahl der die Spalte begrenzenden Zellen der 
Atemöffnung sehr verringert (vgl. Fig. 574, IV, VI). 


„Tonnenöffnungen* am Thallus haben außer Marchantia noch Preissia 
und Bucegia, die anderen haben „einfache“ Atemöffnungen; nur an den 
Ständen, welche die Gametangien tragen, treten auch bei ihnen meist 
Tonnenöffnungen auf. 


Bei den einfachen Atemöffnungen lassen sich solche, unterscheiden, 
welche noch eine stattliche Zahl von Zellreihen um die Offnung herum 
aufweisen, und solche, bei denen das nicht der Fall ist. 


Bei Plagiochasma rupestre z. B. haben sich die die Spalte be- 
grenzenden Zellen, wie Fig. 574, VIII zeigt, nur noch einmal geteilt — 
bei manchen Riccien, z. B. R. membranacea, unterbleibt auch diese Teilung. 
Die Offnung gleicht der in Fig. 574, III abgebildeten. 
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Betrachten wir die Reihe als eine absteigende, so fällt sie zusammen 
mit der, die wir auch für die Sporogoniengestaltung nachzuweisen ver- 
suchen werden. 

Diese Auffassung würde wesentlich gestützt, wenn es gelingen würde, 
auch bei Marchantia einfache Atemöffnungen nachzuweisen. Wenn 
irgendwo, so müßten sie bei jungen Pflanzen zu finden sein. Aber keiner 
der bisherigen Untersucher gibt deren Vorkommen an. Trotzdem sind 
sie vorhanden. Ich fand, daß die Luftkammern von aus Brutknospen 
hervorgegangenen bei abgeschwächtem Lichte und in sehr feuchter 
Luft gezogenen Pflanzen, zunächst weite einfache Atmungen haben 
(Fig. 575). Erst später bilden sich tonnenförmige. 

Da nun an den Keimpflanzen Hemmungen auch sonst auftreten (das 
Assimilationsgewebe in den Kammern z. B. fehlt oder ist nur in (Gestalt 
kleiner Papillen angedeutet (Fig. 575. /V)), so werden wir die einfachen 
Atemöffnungen auch als Hemmungsbildungen auffassen dürfen. 
Sind sie das bei Marchantia, so sind sie es auch in anderen Fällen. 


Fig. 575. Marchantia polymorpha. /. Endstück Fig. 576. Fegatella 


einer jungen bei abgeschwächtem Lichte ge- supradecomposita. 
zogenen Pflanze. Man sieht wie die Zwischen- 1. II. Längsschnitte 
räume zwischen den Luftkammern größer werden durch zwei Atemöfi- 
als im hinteren Teile, die Kammern selbst bleiben nungen des Anthe- 
kleiner. 7]. Vereinfachte Spaltöffnung von ridienstandes, 
oben. I/II. Ganz reduzierte Spaltöffnung von III. Eine Atemöfinung 
oben. IV. u. V. Längsschnitte einfacher Spalt- von innen. 
öffnungen. 


Wie wir das genetische Verhalten der beiden zueinander auffassen 
sollen, ist eine andere Frage. Denn Leritser’s!) Annahme, „es könne nicht 
der geringste Zweifel darüber herrschen, daß die kanalförmigen Öffnungen 
aus den einfachen genetisch hervorgegangen seien“, beruht doch wohl nur 
auf der von LEITGEB auch sonst vertretenen Meinung, daß das „Einfache“ 
das Primitivere sei. Eskann aber auch vereinfacht sein! Jedenfalls aber 
ist von Bedeutung, daß bei den Keimpflanzen von Marchantia Gestaltungs- 
verhältnisse vorübergehend auftreten können ?), welche bei anderen 


!) Leite, Die Atemöffnungen der Marchantiaceen. Sitz.-Ber. der Wiener Ak. 
81 Bd. (1880) p. 108 S.-A. Anm. 2. 

®) Es wurde nicht untersucht, ob einfache Atemöfinungen auch bei unter anderen 
Bedingungen gezogenen Keimpflanzen auftreten. 
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Marchantiaceen dauernd bleiben. Freilich meist auch nicht wirklich 
dauernd. 

Sehr merkwürdig ist nämlich, daß der Typus der „Tonnenöffnung“ bei 
den Marchantiaceen. welche am Thallus einfache Offnungen haben, an 
den Thallusteilen wiederkehrt, die als Träger der Sexualorgane dienen. 
Allerdings nicht ausnahmslos: bei den Antheridienständen von Oyathodium 
z. B. konnte ich keinerlei Atemöffnungen wahrnehmen. Das vegetative 
Gewebe ist hier so verringert, daß auch die Atemporen wegfallen, wie 
auch die kleinen Luftkammern, welche an den Antheridienständen von 
Lunularia vorhanden sind haben keine 'Tonnen- sondern einfache Off- 
nungen. Es hängt dies meiner Meinung nach damit zusammen, daß die 
Luftkammern hier. überhaupt nur rudimentär ausgebildet sind — eine 
Rückbildung oder Hemmung, welche sich auch auf die Atemporen 
erstreckt und den Ubergang bildet zur vollständigen Unterdrückung der 
Luftkammern. wie sie bei den Archegonienständen von Lunularia und Oya- 
thodium sich findet. Daß gerade bei den Antheridienständen leicht eine 
Reduktion des vegetativen Gewebes sich ergeben kann, ist schon darin 
begründet, dab die Antheridien dicht gedrängt der Oberseite der Stände 
einzesenkt sind. 

Besonders von Interesse war mir das Verhalten der Antheridien- 
stände von Fegatella supradecomposita. Fegatella hat am vegetativen 
Thallus einfache Offnungen. Während die Antheridienstände von F. conica 
tonnenförmige Spaltöffnungen haben, zeigten die der F. supradecomposita 
in den hiesigen Kulturen teils tonnenförmige (Fig. 576, I), teils Übergänge 
zu einfachen — ja ‚einzelne davon kann man als einfach betrachten 
(Fig. 576, IT). Die Übergänge bestehen darin, daß nur an einem Teil 
der Spaltöffnung ein nach unten gehender Ansatz sich bildet, was 
namentlich bei Ansicht von unten höchst eigentliche Bilder ergibt 
(Fig. 576, III. Der Ansatz kann nur durch eine einzige Teilung an- 
gedeutet sein. 

Es scheint mir keinem Zweifel zu unterliegen, daß derartige Spalt- 
öffnungen als Hemmungs- bzw. Rückbildungserscheinungen aufzufassen 
sind. Oder sollen wir etwa annehmen, daß die Antheridienstände von 
F. supradecomposita (welche schmächtiger sind als die von F. conica) 
gerade im Ubergang von der Bildung einfacher zu der von Tonnen- 
öffnungen sind, und daß ihnen deren Ausbildung aus mangelnder Ubung 
nur nicht immer ganz gelingt? 

Eine solche Annahme wird man kaum als in Betracht kommend an- 
sehen können. 

Wenn bei Samenpflanzen zwischen den Spaltöffnungen einer und 
derselben Pflanze an verschiedenen Orten des Pflanzenkörpers solche 
Verschiedenheiten auftreten würden, wie sie z. B. bei Reboulia zwischen 
den Atemöffnungen am Thallus und am Archegonienstand vorhanden sind, 
so würde über die Deutung dieser Tatsache gewiß eine umfangreiche 
Literatur vorhanden sein. 

Für die Marchantiaceen liegen nur wenige Versuche zur Erklärung 
der „Heterostomatie“ !) vor. Man kann die Verschiedenheit teils historisch, 
teils adaptatıv, teils kausal zu verstehen suchen. 


Historisch ist vor allem zu betonen, daß nach unserer oben auf- 
gelegten Auffassung die Tonnenporen aus den einfachen Poren nebst einem 
unteren „Ansatz“ bestehen. Die Fähigkeit, einen solchen zu bilden, ıst 


!) Vielleicht veranlaßt dieser schöne Namen weitere Untersuchungen! 
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bei fast allen Marchantiaceen vorhanden (mit Ausnahme von Dumortiera, 
CUyathodium, Monoselenium, Lunularia). 


Dumortiera und Monoselenium werden wir als unzweifelhaft rück- 
gebildete Formen unten anzuführen haben. DaB auch bei Cyathodium 
und Lunularia der Mangel an tonnenförmigen Öffnungen auf dem Gamet- 
angienträger auf Verlust beruht, scheint, zumal nach dem von F. supra- 
decomposita Angeführten, gleichfalls zweifellos. 


Wir werden also berechtigt sein, anzunehmen, daß alle Marchantia- 
ceen die Fähigkeit besaßen, sowohl einfache wie Tonnenöffnungen zu 
bilden, und daß die einfachen Offnungen den Tonnenöffnungen gegenüber 
Hemmungsbildungen darstellen. Wenn die ersteren auch bei Formen 
mit sonst einfachen Öffnungen auf den Gametangienträgern noch vor- 
kommen, so erinnert dies daran, daß diese auch in anderen Fällen 
(so bei akrogynen Formen bezüglich der Blattbildung) noch ursprüng- 
lichere @estaltungsverhältnisse aufweisen können. 


Ein solches Verharren könnte begünstigt werden dadurch, daß es den 
Lebensverhältnissen am besten entspricht. Eine solche adaptative Auf- 
fassung hat Verf. früher versucht), mit der Annahme, daß die Tonnen- 
öffnungen dort auftreten, wo die Transpiration heruntergesetzt werden 
soll. Tatsächlich wird, bei im übrigen gleichen Verhältnissen, namentlich 
gleicher Offnungsweite aus einer Tonnenöffnung weniger Wasser ver- 
dunsten, als aus einer einfachen, sie entsprechen den „eingesenkten“ Spalt- 
öffnungen höherer Pflanzen. Auch sind die Träger der Gametangien bei 
manchen Marchantiaceen über den Thallus emporgehoben und so stärkerer 
Transpiration ausgesetzt, während die Wasserzufuhr eine schwierigere ist 
als am Thallus. 

Für die niedrig bleibenden Antheridienscheiben von Fegatella u. a. 
müßte man freilich Hilfshypothesen einführen, einerseits die, daß sie ur- 
sprünglich einen Stiel besaßen, andererseits die, daß sie wasserreich bleiben 
müssen, um die Entleerung der Antheridien zu ermöglichen (vgl. p. 525). 


Fig. 577. Reboulia hemisphaerica. /. Nach innen ragender Teil („Ansatz“) der Atem- 
öffnung eines Archegonienstands (in umgekehrter Stellung) von außen. //. Atemöfinung 


am Thallus von oben. 


Tatsächlich findet man auch in anderer Beziehung z. B. im Bau der 
Epidermis die Gametangienstände bei manchen Formen mehr „xerophil*“ 
gebaut, als den Thallus, und jene alte Deutung scheint mir auch jetzt 
noch berechtigt. 

Namentlich spricht dafür, daß auch bei den Marchantiaceen, welche 

') Mitgeteilt in Rusr, Beitr. zur Kenntnis der Lebermoose, Flora 77, (1895) p. 235. 
Auch KanmerriısG hat sich dieser Deutung angeschlossen. 
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nur einerlei Atemöffnungen haben, diese an den Gametangienträgern häufig 
anders ausgebildet sind als am Thallus. 

So wie Fig. 574 zeigt, bei March. planıloba. Die Tonnen am Archegonien- 
träger (Fig. 574, I) sind mit engerer Mündung versehen und höher als die 
am Thallus — wenigstens als die in Fig. 574, II abgebildete; ohne Zweifel 
kommen aber auch Variationen unter den Thallusporen selbst vor. Die 
Verschiedenheit zwischen Thallus- und Fruchtträgeröffnung bewegt sich 
indes, so weit derzeit ersichtlich ist, in derselben Richtung wie die oben 
angeführte, wenngleich sie naturgemäß eine geringere ist. Auch bei 
Reboulia hemisphaerica fand ich die Ausmündung der Atemporen am 
Ärchegonienstand wesentlich enger als am vegetativen Thallus. Der innere 
„Ansatz“ (Fig. 575, /) ist hier besonders entwickelt. 

Bei Plagiochasma rupestre finden sich am „Stand“ nicht nur Tonnen- 
öffnungen (im Gegensatz zu den einfachen des Thallus), auch der 
obere Teil der Atemöffnungen (der den einfachen Atemöffnungen ent- 
spricht) ist anders ausgebildet, es finden sich an ihm mehr Teilungen 
der Zellen (Fig. 574, VII, VIII), auch das spricht für die Auffassung, daß 
am Thallus eine Hemmung oder Rückbildung der Poren erfolgt ist! 

Diese Tatsachen sind zu berücksichtigen, wenn man eine kausale 
Erklärung der Heterostomatie versucht. "Es liegt nahe, diese in Ver- 
bindung zu bringen mit der Verschiedenheit in der Gestaltung der 
Luftkammern in Thallus und „Stand“, eine Verschiedenheit, welche 
ihrerseits durch eine Wachstumsverschiedenheit bedingt ist. 

LEITGEB?) glaubte, daß das Wachstum der Stände eine gegenseitige 
Pressung der Öberflächenzellen bedinge. Es entstehe ein tangentialer 
Druck, der veranlasse, daß die den Atemkanal bildenden Zellen nicht 
mehr jenes Wachstum einhalten können. wie die am Thallus; sie sollen 
nicht in der Richtung der Laubfläche, sondern in der darauf senkrechten 
wachsen. Diesem Erklärungsversuch stehen aber sehr erhebliche Bedenken 
gegenüber. 

Einmal paßt er nicht auf die Entstehung der Tonnenöffnung des 
vegetativen Thallus von Marchantia und Preissia, wenigstens ist nicht er- 
sichtlich, weshalb hier eine stärkere „Pressung“* als bei anderen herrschen 
sollte. Sodann übersieht er, daß außer dem „Ansatz“ an den Tonnen- 
öffnungen z. B. der Rebouliafruchtträger oben (nach außen) auch der gewöhn- 
liche Ty pus vorhanden ist (Fig. 577,11 ), dessen Bildung also keineswegs 
verhindert wird. Wir können uns wohl denken, daß die von LEITGEB ange- 
nommenen Ursachen bedingen. daß steil aufgerichtete einfache Atemporen 
entstehen. Aber die Bildung der Tonne ist damit nicht erklärt. Wenn 
der „Ansatz“ dazu kommt, so müssen dafür andere Gründe als rein 
mechanische maßgebend sein. Wahrscheinlich hängt das mit der Anhäu- 
fung von Reservestoffen in den Ständen zusammen — wenigstens spricht 
dafür das oben erwähnte Verhalten der Marchantiakeimpflanzen und die 
Rückbildung bei den Antheridienständen von Feg. supradecomposita. 

Eine Entscheidung wird dann möglich sein, wenn es gelingt, am 
Thallus sonst mit einfachen Atemöffnungen versehener Formen die 
Bildung von Tonnenöffnungen hervorzurufen, was ich für durchaus mög- 
lich halte, 

Die angeführten EHE lassen die Vermutung berechtigt erscheinen, 
daß alle Marchantiaceen am Thallus Tonnenöffnungen besaßen. Eine 
Vereinfachung fand statt: 


!) LeırgzB, Unters. über die Leberm. VI p. 7ft. 
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1. durch Fortfall des „Ansatzes“; 
3. durch Reduktion der Teilungen in den den Atemöffnungen an- 
grenzenden Zellen. 
In den fertilen Thallusästen blieben die Tonnenöffnungen meist er- 
halten, indes können sie auch hier zu einfachen reduziert werden oder 
ganz schwinden. 


$ 18. Der sonstige Thallusbau der Marchantiales. 


Außer der Epidermis mit den Atemöffnungen hat Marchantia noch 
ein Assimilationsgewebe, ein Speichergewebe und bei manchen Arten 
kommen sogar sklerenchymatische Zellen vor. Als Assimilationsgewebe 
funktionieren im einfachsten 
Falle die Seiten- und Boden- 
wände der Luftkammern, 
bei Cyathodium (Fig. 578) 
die Außendecke. 

So ist es auch bei den 
Keimpflanzen von Marchan- 
tia polymorpha, während 
später aus dem Boden der 
Kammer die konfervenartig Fig. 578. Cyathodium cavernarum (Bombay 18855). 


gegliederten Zellfäden her- Längsschnitt durch einen Thallus mit Arche- 
vorsprossen, die sich auch gonienstand. 


bei Boschia, Preissia, Lunu- 

laria, Fegatella, Targionia finden, während bei Reboulia, Grimaldia, Fim- 
briaria, Duvalia und einigen Plagiochasma-Arten das ganze unter der 
Oberhaut liegende Gewebe schein- 
bar ein völlig regelloses, von klei- 
neren und größeren unter sich 
in Verbindung stehenden Luft- 
höhlen durchsetztes Kammerwerk 
darstellt. 

Dies kommt daher, daß aus 
den Wänden und Decken der 
Luftkammern Zellplatten in die 
Kammern hineinwachsen und 
diese so durch unvollständige 
Scheidewände fächern. 

Je enger die Verbindungen 
zwischen den einzelnen Kammern 
und den Atemhöhlen sind, desto 
langsamer wird die Transpiration 
vor sich gehen; es sind die ein- 
zelnen, verschiedenen Lebensbe- 
dingungen angepaßten Formen 
daraufhin aber noch nicht genauer Fig. 579. Exormotheea Holstii. Thallusstück, 
untersucht. ÖOberansicht, unten (schwächer vergrößert) im 

Ob die schnabelförmig aus- Durchschnitt. Das assimilierte (Gewebe ist 
gezogenen Zellen des Assimi- durch Schraffierung angedeutet. 
lationsgewebes, wie sie unter der 
Atemöffnung der hygrophilen Fegatella conica sich finden, die Transpi- 
ration befördern, wie das KAMERLING annimmt, wäre experimentell noch 
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eingehender zu prüfen. Auch andere Eigentümlichkeiten der Thallus- 
gestaltung mancher Marchantiaceen bedürfen einer solchen Prüfung. So 
ist die Gattung Exormotheca ausgezeichnet durch schornsteinförmige 
Hervorragungen auf ihrem Thallus (Fig. 579), die man teilweise für Atem- 
öffnungen gehalten hat. Indes handelt es sich nur um eine Empor- 
hebung einfacher Atemöffnungen durch das gesteigerte Wachstum der 
Decken der Luftkammern, wie es in ähnlicher Weise bei den Archegonien- 
scheiben mancher Fimbriaria-Arten stattfindet. Der Thallus von Exorm. 
Holstii erscheint durch diese lufthaltigen Hervorragungen von oben ge- 
sehen weiß. Möglich, daß die Luft als eine Art Isolator gegen zu starke 
Erwärmung dient, wie dies (freilich durch andere Verhältnisse bedingt) 
bei manchen Laubmoosen (Bryum argenteum u. a.) der Fall ist. Exor- 
motheca pustulosa, die ich längere Zeit kultivierte, verhielt sich übrigens 
nicht „xerophil“, d. h. sie wuchs besser unter einer Glasglocke als ohne 
eine solche. 

Im vorstehenden wurde der Bau des Marchantiaceenthallus, wie er 
unter normalen Bedingungen sich gestaltet, kurz geschildert. Von beson- 
derem Interesse sind die Abänderungen, welche der Thallusbau unter 
bestimmten Bedingungen erfahren kann. 


Daß der Marchantiathallus seine normale Ausbildung nur unter 


günstigen Beleuchtungsverhältnissen erreicht, haben STAHL u. a. dar- 
gelegt. Wenn namentlich die Entwicklung des Assimilationsgewebes bei 
schwach beleuchteten untergetauchten Formen gehemmt ist!), so 
entspricht das dem für das Assimilationsgewebe höherer Pflanzen früher 
(p. 494) angeführte Verhalten. Es handelt sich dabei um eine durch 
Ernährungsverhältnisse bedingte Hemmung, und zwar wie in anderen 
damaligen Fällen um ein Zurückhalten auf der Jugendform. 

Die „forma aquatica* von M. polymorpha weist nicht nur eine ge- 
ringere Entwicklung des Assimilationsgewebes und Speichergewebes auf, 
sondern besitzt auch viel weniger Zäpfchenrhizoiden (p. 610) und abw eichend 
gestaltete Atemöffnungen. Aus Brutkörpern erzogene Pflanzen können 
bei Kultur im schattigen feuchten Raum einen Thallus ohne Luft- 
kammern und Ätemöffnungen entwickeln ?). In meinen Kulturen erreichten 
derartige Pflanzen eine Länge von über 1lcm. Wenn man die Be- 
dingungen sorgfältig reguliert und berücksichtigt, daß die „inneren Be- 
dingungen“ der Pflanzen beim Größerwerden sich ändern (schon durch Ent- 
stehung einer größeren Assimilationsfläche), so wird man sicher noch größere 
Marchantiapflanzen von dem einfachen Bau wie ihn Monoselenium besitzt, 
erziehen können. Die genannten Pflänzchen hatten einzelne Zäpfchen- 
rhizoiden und wenig entwickelte Schuppen. Als Ubergang zum gewöhn- 
lichen Bau treten. dann durch ungegliedertes Thallusgewebe voneinander 
getrennte Luftkammern auf, erst später stellt sich der regelmäßig ge- 
felderte Thallusbau ein. 


s 19. Vereinfachung des Thallusbaues innerhalb der 
Marchantiaceenreihe. 


Eine Vereinfachung des Thallusbaues ist in der Marchantiaceenreihe in 
doppelter Weise vorhanden: entweder wird die Kammerung des Thallus 


!) Nach Teoporzescuv (Revue de botanique 1899 p. 454) soll die Bildung des 
Assimilationsgew ebes bei in CO,freier Luft gezogenen Pflanzen ganz unterbleiben. 

?, Solche Formen sind auch tür Fegatella conica beschrieben worden (MAyBrook, 
note on the biology of Fegatella conica),. The new Phytologist Vol. XIII 1914 p. 243. 
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beibehalten, aber der Thallus nur als dünne Gewebeplatte ausgebildet, 
oder es wird die Kammerung aufgegeben, der Thallus ist zwar noch 
mehrschichtig, ist aber in seinem inneren Aufbau von dem einer thallosen 
Jungermanniacee nicht wesentlich verschieden. In beiden Fällen ist die 
Beziehung der Struktur zu den liebensbedingungen eine deutliche und in 
beiden sind Übergangsformen vorhanden, welche zeigen, wie der Vorgang 
zustande kam. 

a) Cyathodium. Der Thallusbau entspricht, wie schon erwähnt, 
dem einer Marchantiakeimpflanze (Fig. 570). Die Kammern haben weite, 
bei einer Art mit bloßem Auge als Offnungen erkennbare einfache 
Atemporen. Die Wände der Kammern bestehen nur aus je einer 
Zellschicht. Es handelt sich darum, bei geringen Lichtintensitäten den 
Assimilationsapparat in einer dünnen Schicht auszubreiten, wobei auch die 
Transpiration erleichtert wird. Entsprechend den schattigen Standorten 
hat die obere Schicht die meisten Chlorophylikörper (die untere mit 
blaßgrünen Chlorophylikörpern kommt wohl nur als rudimentäres 
Speichergewebe in Betracht), die in einer linsenförmigen Ausbuchtung 
der Zelle liegen, auf welche wohl wie bei dem Protonema von Schisto- 
stega eine Konzentration der auffallenden Lichtstrahlen stattfindet, wie 
denn auch eine Art „Leuchten“ der Cyathodien ') an das an Schistostega 
bekannte, erinnert. 

Übrigens ist, so weit ich nach Untersuchung einer mir lebend vor- 
liegenden Art beurteilen kann, der Thallus nicht benetzbar, stimmt also 
mit Dumortiera in dieser Hinsicht nicht überein. 

Es ist selbstverständlich, daß man daraus, daß CUyathodium unter Um- 
ständen auch an stärker belichteten und trockeneren Standorten wachsen 
kann, nicht den Schluß ziehen darf, daß sein Bau nicht auf schattige Standorts- 
verhältnisse abgestimmt sei ?).. Auch Farne, die sonst Schattenpflanzen 
sind, können in feuchter Luft an freien Standorten wachsen. Manche 
Hymenophylleen — eine Farngruppe, die stark hygrophil ist — halten 
längere Austrocknung aus: das beweist alles nicht, daß sie nicht das 
Optimum ihrer Entwicklung an schattigen, feuchten Standorten 
finden. In meinen Kulturen gedieh Cyathodium auch am besten im 
Schatten. An stark beleuchteten Standorten zeigte der Thallus un- 
regelmäßige Verkrümmungen, die Zellen auf der obersten Schicht waren 
dicht mit Stärkekörnern gefüllt — offenbar war ein Überschuß an Assi- 
milaten vorhanden. 

Ein so einfacher Bau ermöglicht auch eine verhältnismäßig rasche 
Entwicklung, worauf ein besonderes Gewicht zu legen ist. Auf feucht- 
gehaltener Erde aus einer Pflanzensendung aus den Philippinen, welche 
Ende Juni ausgelegt wurde, hatte sich ein auffallend großporiges Uya- 
thodium entwickelt, welches Ende Oktober fast fertige Embryonen auf- 
wies, obwohl die Bedingungen gewiß keine optimalen waren?). 

Wenn wir den Bau von Oyathodium für einen rückgebildeten halten, 
so ist damit noch nicht gesagt, von welcher Ausbildungsform er 
sich ableitete: es kann entweder in einem Thallus mit mehreren über- 
einander liegenden Kammern nur eine Kammerschicht sich ausbilden, 
welche dann natürlich ohne Aussprossungen ist, oder der CUyathodium- 


.) Eine Art wird daher als C. aureonitens bezeichnet. 

2) Bemerkungen dieser Art finden sich in der Literatur mehrfach, es erübrigt sich 
aber, näher darauf einzugehen. 

») Die Erde stand bis Anfang Oktober in einem ungeheizten Gewächshaus, in 
einem meist kühlen Sommer. 
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bau kann sich ableiten von einem Thallus, wie der von Marchantia mit 
einer Lage von Kammern mit Aussprossungen. Dann würde die untere 
Kammerwand stark verringert, und die Aussprossungen wären unterbleiben. 

Für diese Ableitung spricht verschiedenes: einmal der Vergleich mit Mar- 
chantiakeimpflanzen, dann die Tatsache, daß es Marchantiaarten mit einem 
Thallusbau gibt, der sich dem von Cyathodium nähert. So z. B.M. debilis.!) 
Der Thallus ist hier in seinen seitlichen Teilen sehr dünn, die ventrale 
Wand der Luftkammern auf zwei Zellschichten verringert. Unterbliebe die 
Bildung von Assimilationszellen in den Kammern, so wäre der Unterschied 
gegenüber Cyathodium ein nicht mehr beträchtlicher. Der mittlere Teil 
des Thallus ist dagegen derber gebaut?). Außerdem fand ich unter auf 
der Insel Hawai gesammelten Lebermoosen eine, leider sterile, Marchan- 
tiacee, deren Bau sehr an CUyathodium erinnert und noch mehr reduziert 
ist, als der von Marchantia debilis. Die Luftkammern am Rande des 
Thallus haben wie die von CUyathodium einen einschichtigen Boden. Sie 
enthalten aber ein reduziertes Assimilationsgewebe meist in Ge- 
stalt einzelner großer Zellen ?), vgl. Fig. 575, IV. 

Es scheint unwahrscheinlich, daß diese (in größerer Menge gesammelte) 
Marchantiacee nur etwa eine Schattenform einer sonst mit höher ent- 
wickeltem Gewebe versehenen Art darstellt, wenn es auch fraglich ist, 
wohin sie gehört (sie hat, wie es scheint, Schleimzellen, die meines Wissens 
bei Cyathodium nicht beobachtet sind). 

Wenn man bedenkt, daß 

1. die verschiedenen Üvyathodiumarten sich verschieden verhalten 

(C. foetidissimum hat noch eine Art Mittelrippe, deutliche Schuppen 
und Zäpfchenrhizoiden); 

2. andere Marchantiaceen zeigen, dab 

a) die unteren Kammerwände auf die bei Cyathodium vorhandene 
„Verdünnung“ heruntersinken können; 
b) das Assimilationsgewebe in stark reduzierter Gestalt bei einer 
solchen Form vorkommt, 
so wird der Schluß gerechtfertigt erscheinen, daß der Thallusbau von 
Cyathodium aus der Rückbildung einer Form, die mit derberen Kammer- 
wänden und Assimilationsgewebe in den Kammern versehen war. zu- 
stande kam. 

Ontogenetisch kommt die Vereinfachung dadurch zustande, daß der 
Thallusbau auf einer Stufe stehen bleibt, welche z. B. für Marchantia nur 
ein Jugendstadium ist. 

Merkwürdig ist das von KHAsYAP ?) neuerdings für Cyath. pectinatum 
(= C. tuberosum KHasyap) beschriebene Verhalten. Manche schwächeren 
Pflanzen haben (obwohl sie Antheridienstände hervorbringen können) überhaupt 
keine Atemporen oder solche auf der Thallusunterseite, während die 
kräftigeren weiblichen Pflanzen sie, wie gewöhnlich, auf der Thallusober- 
seite aufweisen. Ich möchte darin nicht wie KHASYAP eine Anpassungs- 
erscheinung sehen *). Wohl aber ist es von Interesse, daß auch die Marchan- 


!) Vgl. Diagnose am Ende der Bryophyten. 

?) Die Mittelregion des Thallus hat mehr Zellschichten als die von ©. foetidissimum 
(wo ich in den untersuchten Fällen stets Pilzhyphen fand). 

>) New and little known west-Himalayan liverworts, The new Phytologist Vol. XIII 
(Juni 1914). (Die Fortsetzung der Abhandlung ist wegen des Kriegs mir nicht mehr 
zugegangen.) 

*) „not to reduce the area of the upper surface available for the absorption of the 
small amount of available light and at the same time to provide for adaequate 
gaseous exchange“ (a. a. O. p. 211). 
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tiales noch wie die Anthoceroteen Stomata auf der Thallusunterseite bilden 
können. Daß das für gewöhnlich nicht geschieht, beruht offenbar auf dem 
extrem dorsiventralen Bau des Thallus.. Wo wie bei Oyathodium im Zusammen- 
hang mit der Vereinfachung des ganzen Thallusbaus auch der Unterschied von 
Ober- und Unterseite verringert wird, ist auch das Auftreten von Atemöffnungen 
auf der Unterseite verständlich. 

Als Stütze dieser Auffassung darf es wohl betrachtet werden, daß 
man, wie ich mich bei einem im Münchener bot. Garten kultivierten 
javanischen Cyathodium — wahrscheinlich Ü. cavernarum !) — überzeugte, 
auch auf der Oberseite des Thallus Rhizoidbildung hervorrufen kann, was 
sonst — so weit wir wissen — bei keiner Marchantiacee der Fall ist. 
Denn bei den Brutkörpern, welche bekanntlich auf beiden Seiten Rhizoiden 
hervorbringen können, ist eine Verschiedenheit von ÖOber- und Unterseite 
noch nicht vorhanden. 

b) Dumortiera und Monoselenium. Besonders interessant 
ist die Gattung Dumortiera, weil bei ihr der Vorgang der Reduktion un- 
gemein deutlich erkennbar ist. Bei den ‚meisten Arten wird wohl, wie 
LeitseB für D. irrigua gezeigt hat, die Luftkammerschicht im Vege- 
tationspunkt des Thallus noch angelegt. Aber ihre Zellen sind substanz- 
arm und sterben bald ab. Man sieht sie bei D. velutina (Fig. 580, /), und 


Fig.580. I. Thallusende von Dumortiera velutina 12!/, mal vergr. Essind zwei Vegetations- 
punkte V und V, vorhanden. Bei F, die Oberflächenbeschaffenheit undeutlich. Hinter 
V sieht man das zerstörte Deckenwerk in Fetzen. Die Seitenwände der Luftkammern 
bleiben als hellere Streifen noch läugere Zeit stehen, werden aber gegen den Rand zu 
undeutlich. /J. Längsschnitt durch den jungen weiblichen Hut von D. trichocephala 
aus Hawai mit besonders starker Borstenbildung. I/]. Teil eines Längsschnittes 
durch den Thallus von D. trichocephala (einer aus Ceylon stammenden Form). Die 
Luftkammern ohne Sprossungen, die Kammerdecke unvollkommen. 


D. hirsuta wie eine feine Spinnwebe den Thallus überziehen, dessen dem 
Boden der Luftkammern von Marchantia entsprechende Schicht also frei 
zutage liest. Die Luftkammerschicht stirbt aber frühzeitig ab, und 
man sieht nur noch die Reste der Kammerdecken und Kammerränder 
(Fig.580, /, III. Auch das Assimilationsgewebe auf dem Boden der 
Kammern verfällt der Reduktion. Bei D. velutina ?) ist der Thallus von 
Zellpapillen bedeckt, die den Aussprossungen der Marchantiakammern 
entsprechen, also den letzten Rest des Assimilationsgewebes darstellen. 


!) Oder eine nahestehende Form. Wenigstens sind die „Ventralschuppen“ so ein- 
fach wie bei C. cavernarum, das allerdings meines Wissens bis jetzt von Java nicht 
bekannt ist. 

2) Vgl. Ernst, Unters. über... Dumortiera, Ann. du jard. bot. de Buitenzorg, 
2. Ser. Vol. VII (1908). 
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Bei D. trichocephala ist dessen Ausbildung schwankend. Zuweilen sind da- 
von nur noch geringe Andeutungen vorhanden — und es scheint, daß 
auch diese ganz unterdrückt werden können; bei einer in Hawai ge- 
sammelten Form (die vielleicht eine eigene Art darstellt) aber stand die 
Ausbildung hinter der bei D. velutina nicht zurück. Es ist wohl kaum 
zu bezweifeln, daß die Bildung der Luftkammerschicht zeitweilig auch 
ganz unterdrückt werden kann — sie war, wie früher bemerkt), z. B. 
an Adventivsprossen von D. hirsuta, die eine Länge von 5 mm, eine 
größte Breite von 4 mm erreicht hatten, noch nicht vorhanden. Dies ist 
um so mehr zu beachten, als es Formen von Dumortiera gibt, bei denen 
die Anlegung der Luftkammerschicht ganz unterbleibt, ebenso natürlich 
auch die der Assimilationszellen. Ob die von D. CAMPBELL angeführte 
Form?) von D. trichocephala hierher oder zu Monoselenium gehört, ist 
zwar zweifelhaft. Aber eine gänzlich luftkammerlose Form, die sicher zu 
D. (vielleicht D. hirsuta) gehört traf Verf. in Brasilien, sie stimmt darin 
mit dem merkwürdigen Monoselenium überein. 


Auch die Ventralschuppen sind (wie früher erwähnt) denen von 
Marchantia gegenüber reduziert. Auf die eigentümliche Gestaltung der 
Rhizoiden wurde p. 610 
hingewiesen. 

Monoselenium 
tenerum°), eine asi- 
atische Marchantiacee, be- 
sitzt einen Thallus 
ohne „alle "Bar 
kammerbildung mit 
dünnen,durchscheinenden 
Flügeln, also einen „hy- 
srophilen“ Bau (Fig.581), 
an welchem die Rückbil- 
dung zwar nicht mehr wie 
bei Dumortiera direkt 
erkennbar, aber zweifellos 
auch anzunehmen ist. 


Damit ist der Thal- 
lusbau einer Marchan- 


Ben RR EEE N, tiacee auf die Stufe her- 
2 : S nerum. a nı a 
de Spitze an Thallus, we a jungen Antheridien- re ergesunken, welche wir 
stand angelegt hat. Auf der Thallusoberseite keine bei den thallosen Junger- 

Spur von Luftkammern. manniaceen antreffen. Im 

(regensatz gegen die frü- 
her gemachte Annahme (vgl. p. 613), daß sich bei den Marchantiaceen von 
einfach gebauten (hypothetischen!) thallosen Formen ausgehend die Aus- 
bildung des anatomischen Baues steigere, sehen wir deutliche Beweise nur 
dafür, daß er nicht eine Steigerung, sondern eine Vereinfachung 
erfahren hat. Diese entspricht etwa der, welche manche Farne, z. B. Todea 
(Sektion Leptopteris) und die Hymenophylleen, erfahren haben. 


!) GoeBer, Flora 101 (1910) p. 83 Anm. Selbstverständlich handelt es sich auch 
hier um eine „Beibehaltung der Jugendform“, welche bei Dumortiera ebenso wie bei 
Marchantia noch keine Luftkammern hat. 

?) Vgl. CamPBELt, Mosses and ferns, 2. ed. p. 49. 

%) GOEBEL, Archegoniatenstudien XIII, Flora 101 (1910) p. 43. 
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Man kann sich leicht davon überzeugen, daß der Thallus von Dumor- 
tiera und Monoselenium ebenso wie der einer Pellia direkt benetzbar ist, 
und Wasser direkt von außen aufnehmen kann. Also ein ganz anderes 
Verhalten als das der übrigen Marchantiales! 

Daß eine hygrophile Rückbildung vorliegt, hat Verf. früher hervor- 
gehoben'). Man findet Dumortiera namentlich an feuchten, von Wasser 
benetzten Standorten — was natürlich nicht ausschließt, daß auch kürzere 
Trockenperioden ertragen werden können, wie dies auch bei einigen 
Hymenophylleen (z. B. H. crispum in Brasilien) der Fall ist. 

Später hat CoKER?), dem die Ausführungen des Verf. unbekannt ge- 
blieben waren, angenommen, daß die Rückbildung direkt von den Standorts- 
verhältnissen beeinflußt werde. Allein das ist keineswegs bewiesen. 

ÜOKER beobachtete „D. hirsuta* einerseits von einem Standort, wo sie 
von Wasser berieselt war, andererseits unter überhängenden Felsen — also 
einem trockeneren Platze.. Die erstere hatte keine Luftkammern, bei der 
letzteren waren sie angelegt. 

Das Unterbleiben der Luftkammerbildung läßt sich, wie wir sahen, auch 
bei Marchantia u. a. herbeiführen. Ahnlich kann es sich bei Dumortiera ver- 
halten d. h. die Jugendform kann sich unter bestimmten Verhältnissen länger 
erhalten als unter anderen. Aber eine erbliche Beeinflussung durch den Standort 
ist damit nicht erwiesen. Wäre der einfache Versuch die beiden Formen 
ihren Standort wechseln zu lassen, ausgeführt worden, so würde sich gezeigt 
haben, ob 

a) entweder zwei vom Standort nicht direkt beeinflußte nur an verschiedenen 

Standorten verschieden gut gedeihende Formen vorlagen, 

b) oder (beider ersten) ein Zurückhalten von Dumortiera auf der Jugendform. 

Die oben erwähnte brasilianische Dumortiera zeigt seit einem Jahre unter 
denselben Verhältnissen wie D. velutina kultiviert (d. h. in feuchter Luft, wo 
nicht „spring water is constanty oozing out and keeping the thallı saturated“) 
keine Luftkammerbildung! 

Die Tatsache, daß es Marchantiaceen mit außerordentlich vereinfachtem 
Thallusbau gibt, ist auch deshalb von Interesse, weil sie geeignet ist, eines 
der Bedenken gegen die Einbeziehung an Formen wie Riella und Sphaero- 
carpus in die Marchantiaceen zu beseitigen. Daß diese Formen hierher, nicht, 
wie LEITGEB annahm, zu den ‚JJungermanniales gehören, hat Verf. nach- 
gewiesen, und es kann trotz dem Widerspruch, der dagegen erhoben wurde, 
daran nicht der mindeste Zweifel sein. 

Daß bei Riella und Sphaerocarpus die Zäpfchenrhizoiden fehlen, ist kein 
Grund gegen diese Zugehörigkeit, auch Cyathodium cavernarum, eine unzweifel- 
hafte Marchantiacee, hat ja keine. Dagegen weisen Bau und Entwicklung der 
Sexualorgane, deren Umhüllung, die Gestalt der Sporenmutterzellen, der Bau 
der Sporogonwand, das Vorkommen rudimentärer Elateren u. a. ohne weiteres 
auf die Zusammengehörigkeit mit den Marchantiaceen hin, selbst die später 
anzuführende Erscheinung, daß bei Sphaerocarpus die Sporenmutterzellen in 
einer schleimigen Flüssigkeit schwimmen, findet ihr Gegenstück bei Oyathodium. 


$ 20. Vergleich des Baues der Riecien mit dem der Marchantiaceen. 


Eines der wertvollsten Ergebnisse der LEitGer’schen Untersuchungen 
war das, daß die Homologie im Bau des Riccia- und Marchantiathallus 
erkannt wurde. 


') Goeser, Pflanzenbiol. Schilderungen II. Marburg 1893 p. 213. 
2) Botanical gazette 36 (1903) p. 225. 


40* 


630 Spezielle Organographie. 


Die „typischen“ Riccien (Euriccia) haben einen Bau, bei dem statt der 
Luftkammern nur enge luftführende Hohlräume vorhanden sind (Fig. 571). 
Die Untergattung Ricciella (Fig. 569, 583) zeigt dagegen einen gekammerten 
Bau, welcher dem der Marchantiaceen im wesentlichen entspricht. Beide 
„Typen“ sind miteinander durch Übergänge verbunden. So hat Riccia 
Bischoffii in der Mitte des Thallus den Bau einer „Euriccia“, an den 
Flügeln gleicht er dem von Ricciella'). Die Ricciellen sind, soweit sie 
mir bekannt sind, Pflanzen, die entweder an ständig feuchten Standorten 
leben, z. B. Riccia fluitans oder nur ein ephemeres Dasein führen. Der 
Fortbestand kann dann auf zweierlei Weise gesichert werden: Bei den 
einen Arten perenniert der Thallus, indem er sich in der Trockenzeit in 
den Boden verkriecht, bei den anderen stirbt er ab und überläßt den 
Sporen die Sicherung des Fortbestehens der Art. 


Zu den erstgenannten gehört z.B. Riccia perennis, von welcher 
Sporen nicht bekannt zu sein scheinen. Der Thallus bildet einen schmalen 
in den Boden eindringenden Fortsatz, dessen Spitze (Fig. 582) durch die 
Ventralschuppen wie durch eine Wurzelhaube geschützt ist. 

Bei der in Fig. 583 abgebildeten R. Per- 
thıana legen sich an dem für die Trocken- 
zeit bestimmten Thallusfortsatz die Ränder 
bis zur Berührung — nach oben — zusammen 
die Trennungslinie ist oft kaum zu sehen. 
Die Kammern sind in diesem Zustand so 


Fig. 532. Rieciella perennis e RIETR 
(Kap Spartel, Marokko 1906). E08: daß der Bau des Assimilationsgewebes 


Der Thallus verlängert sich unter dem einer Euriccia gleicht, während, wie 
Verschmälerung und dringt in Fig. 583 BD. zeigt, in dem ausgebreiteten 
den Boden ein. 5 Schuppen- Thallusbau ein Kammerbau mit Atemöff- 


bedeckung der Spitze. nungen vorhanden ist. Übrigens ist der Thallus- 


fortsatz mit Reservestoffen so reichlich ver- 
sehen, daß er sich der Knöllchenbildung mancher anderen Riccien nähert. 
Von besonderem Interesse war mir die Untersuchung der brasi- 
lianischen R. chartacea. Diese besitzt, wie der Namen besagt, einen 
papierdünnen Thallus. Es zeigte sich, daß die Gewebegliederung hier 
auf dieselbe Stufe herabgesunken ist, wie beiÜyathodium, 
d. h. der Thallus besteht der Hauptsache nach nur aus zwei Zellschichten, 
welche die obere und untere Wand der weiten Luftkammern darstellen. 
Auf der Thallusunterseite sind keine Schuppen oder haarähnliche Bil- 
dungen vorhanden, und die Zäpfchenrhizoiden fehlen vollständig, um die 
Atemöffnungen sind keine besonderen Zellen ausgebildet. Welch ein 
(Gegensatz gegen die xerophilen Riccien mit dickem, vielschichtigem, 
fleischigem Thallus! 
Daß R. chartacea wie Cyathodium an schattigen feuchten Standorten 
lebt, läßt sich aus dem Thallusbau ohne weiteres schließen. 


Daß derartige Formen durch Rückbildung aus derber gebauten ent- 
standen sind, ist schon aus vergleichenden Gründen anzunehmen. Die bei 
Rio gesammelte R. membranacea z.B. hat einen in der Mitte noch mehr- 
schichtigen Thallus, der zwar gleichfalls keine Ventralschuppen mehr besitzt, 
aber noch Zäpfchenrhizoiden hat; gehen auch diese verloren und wird der 
Thallusaufbau vereinfacht, so gelangen wir zu R. chartacea. Die Rück- 
bildung vollzieht sich also der bei einigen Marchantiales erwähnten analog. 


') Vgl. O. Juer, Über den anatomischen Bau von Riceia Bischoffi Hüb. Svensk 
botanisk tidskrift 1910 p. 160. 
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Daß auch eine Rückbildung der Atemöffnungen und der Luftkammern 
sich geltend macht, wurde schon erwähnt. 

Die  Ricciellen 
haben noch die am 
wenigsten rückgebilde- 
ten Atemöffnungen. 
Man sieht hier noch 
Teilungen um die Off- 
nung herum eintreten. 
Aber wenn wir die 
dadurch entstandenen 
Zellen z. B. bei der in 

ig. 583 B. abgebil- 
deten Ricciella betrach- 
ten, so sehen wir sie 
ebenso wie die Decke 
der Luftkammern so 
dünnwandig, daß wir 
uns nicht wundern Zen: ee ah (gen. N ya erdrn 
n . e ustralien er uerschanı C 
können, wenndieZellen „sen eindringenden Thallusteil (Knöllchen), B Flächen- 


später leicht zerreißen schnitt, unten eine Spaltöffnung sichtbar, oben nur die 
oder auseinanderge- Kammerwände. 


zerrt werden. 
Wenn die Bildung der die Atemöffnung begrenzenden Zellen auf 
eine Teilung verringert wird (Fig. 584 IV) — wobei Zellen entstehen, die 


Y. 


Fig. 584. Riceia fluitans (D.-Ostafrika). 7. Stück eines Thallus mit Antheridien 

(4 A, A, von oben, schwach vergr. Sı 5, S, die stiftförmigen Ausführungsgänge der 

Antheridiengruben. //. Antheridiengrube im Längsschnitt, H „Haare“ an der Aus- 

mündungsstelle.. Z//I. Eine Mündungsstelle von oben. IV. Eine Atemöfinung von oben. 
V. Thallus mit befruchtetem Archegonium im Längsschnitt. 
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nur wenig von den anderen sich unterscheiden — so ist das ein Übergang 
zu dem gänzlichen Unterbleiben von Teilungen, wie es bei Euriccia ein- 
tritt. Die Atemhöhlen bleiben hier auf der ersten Stufe der Entwicklung 
stehen, welche die von Marchantia durchlaufen (p. 614): der kanalförmiger 
Lufträume, welche bei xerophilen Formen recht eng sein können. 

Man überzeugt sich leicht, daß diese Gruben Luft sehr festhalten 
und kein Wasser eindringen lassen. Wenn man auf einen Thallus von 
R. glauca einen Wassertropfen setzt, so breitet dieser sich nicht aus — der 
Thallus ist nicht benetzbar — und dringt auch nicht in die Gruben ein. 
Selbst wenn man die Oberhaut durch einen Flächenschnitt abträgt und 
in Wasser legt, bleiben die Luftblasen zwischen den Zellen erhalten. 

Die obersten Zellen des dorsalen Thallusgewebes sind bei den Riccien 
chlorophyllos, bei manchen sind sie etwas erweitert und erschweren so 
das Eindringen von Wasser in die Luftkanäle noch mehr. Diese chloro- 
phyllosen Zellen scheinen aber bei verhinderter resp. erschwerter Tran- 
spiration auch imstande zu sein, Wasser in flüssiger Form auszuscheiden, 
wenigstens habe ich sie unter diesen Umständen bei R. lamellosa öfters 
mit kleinen Wassertröpfchen bedeckt gefunden. Uberhaupt sind sie offen- 
bar dazu bestimmt, die Wasserdampfabgabe zu übernehmen, sie sind reich 
an Wasser und decken den Wasserverlust aus den chlorophyllhaltigen 
Zellen. 

Bei Riccien, die an trockenen Standorten leben, sind oft mehrere 
Zellen (von oben gerechnet) chlorophyllos.. Es ist dies eine Annäherung 
an die Bildung einer Epidermis. 

Unsere Darstellung faßte also das Verhältnis der Riccien zu den 
Marchantien auch im vegetativen Aufbau anders auf, als es sonst zu ge- 
schehen pflegt. Wie man auch darüber denken mag — jedenfalls ist die 
Riccien-Marchantienreihe eine der vollständigsten und interessantesten im 
Pflanzenreich. Sie zeigt uns, daß die Rückbildung die verschiedensten 
Eigenschaften, welche die hochentwickelten Marchantiales auszeichnen, mit 
sich reißen kann: es können verloren gehen die Zäpfchenrhizoiden, die 
ventralen Anhangsorgane (Schuppen), das Assimilationsgewebe mitsamt den 
Atemöffnungen. Ahnliches gilt für die Sporophyten. Diese verlieren den 
Stiel nebst Haustorium, den Offnungsapparat der Kapsel, die Elateren. 

So weist auch diese Reihe auf eine Tatsache hin, die uns ebenso 
andere Organismen zeigen. Wir täuschen uns meist, wenn wir glauben, 
vom Einfachen zum höher Entwickelten einen Weg finden zu können. 
Die Welt ist alt geworden, sie zeigt uns nur selten neue Gestaltungs- 
verhältnisse, oft aber Rückbildungen der alten. 


Drittes Kapitel. 


Die Beziehungen der Organbildung zu den Lebensbedingungen. 


$ 21. Anpassungserscheinungen der vegetativen Organe bei Junger- 
manniaceen und Anthoceroteen für Wasserversorgung. 


Im vorstehenden wurde hervorgehoben, wie bei den Marchantiales 
hygrophile Rückbildungen entstehen. Die Jungermanniaceen und Antho- 
ceroteen gehören fast alle zu den während ihres tätigen Lebens hygro- 
philen Pflanzen, d. h. zu denen, die in feuchter Umgebung leben, wo sie 
selten der Gefahr längerer Austrocknung ausgesetzt sind. 
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Wir sehen dementsprechend, daß ebenso wie bei den Flechten auch 
bei den Lebermoosen die Zahl der Formen um so größer wird, je mehr 
man sich der feuchten Gebirgsregion nähert. Epiphytisch oder auf un- 
geschützten Standorten lebende Formen aber werden zeitweiligem Wasser- 
mangel ausgesetzt sein: sie sind teils mit der Fähigkeit ausgerüstet, nicht 
zu lange dauernde Austrocknung zu ertragen, teils mit besonderen Ein- 
richtungen zum Wasserfesthalten. Diese kommen auch schon bei terrestri- 
schen Formen vor, sie sind aber in ganz überraschend reichem Maße bei 
epiphytischen Formen vorhanden. 


Im allgemeinen ermöglichen diese Einrichtungen, Wasser festzuhalten 
und sichern so eine ausgiebigere Wasseraufnahme. 


Der Nutzen dieser Einrichtung ist da, wo Wasser nicht stets vor- 
handen ist, ohne weiteres einleuchtend. Bei Wassermangel stehen bei den 
meist zartgebauten Formen die Lebensvorgänge, namentlich auch die 
Assimilation bald still’), sie werden also um so länger im Gange bleiben 
und um so intensiver verlaufen, je länger Wasser festgehalten wird. 


In den Tropen sind Lebermoose vielfach auf Blättern höherer Pflanzen 
angesiedelt, von denen das Wasser leicht abläuft. Indes finden wir Ein- 
richtungen zum Wasserfesthalten auch bei Lebermoosen, die in der meist 
triefend nassen Bergregion der Tropen wachsen, wie z. B. bei Physiotium- 
arten. Hier ist zu beachten, daß 
diese Lebermoose der Hauptsache 
nach von Regenwasser (oder von 
dem durch Tau und Nebel zuge- 
führten) leben, und daß sie dem- 
zufolge Aschenbestandteile aus dem 
Substrate nur in sehr geringer Menge 
erhalten. Wasser brauchen sie 
nicht nur zur Lösung der vom 
Winde zugeführten festen Bestand- 
teile. namentlich auch müssen sie 
eine große Menge von Wasser ver- 
dunsten, wenn eine Anreicherung an 
Aschenbestandteilen eintreten soll. 

Obwohl die Einrichtungen zum 
Wasserfesthalten bei thallosen und 
foliosen Formen im wesentlichen 
übereinstimmen, wird es doch lehr- 
reicher sein, wenn beide getrennt 
besprochen werden. 

Den Beginn mögen einige Aneura- 
Arten machen. 


: Fig. 585. Aneura endiviaefolia. Thallus- 
1. Aneura. a) Aneura endi- stück, etwa 9mal vergr., von unten. Die 


vıaefolia. In Fig. 585 ist abge- Zweige kraus nach unten gerichtet. 
bildet ein Thallusstück einer Aneura, 

welche ihre Namen erhalten hat von der einem krausen Endivienblatte 
ähnlichen Beschaffenheit des Thallus. Diese rührt daher, daß die Aste 


!) GoEBEL, Die Blattbildung der Lebermoose und ihre biolog. Bedeutung, Flora 1593 
p. 439. Lufttrockene, aber lebende Frullania hatte auch nach achtstündiger Beleuchtung 
keine CO, zersetzt. Vgl. ferner Jönssox. Recherches sur la respiration et l’assimilation 
des Muscinees. Comptes rendus 1894, welcher gleichfalls zu dem Resultate kommt „plus 
la proportion d’eau est considerable, plus les echanges gazeuses sont intenses“. 
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nach unten eingebogen sind, sie verleihen dem Thallus eine schwammige 
Beschaffenheit, welche ihn geeignet macht, Wasser festzuhalten. Die 
Aste höherer Ordnung sind von den Hauptachsen dadurch unterschieden, 
daß sie, vom Mittelnerv abgesehen, einschichtige Zellplatten sind. 


Ahnliches beobachtete ich bei einigen 
javanischen Aneura - (Pseudoneura) - Arten. 
Es wäre an lebenden Exemplaren zu unter- 
suchen, wie weit die Beschaffenheit der 


3 


Fig. 5856. Aneura hymenophylloides, in 

Seitenansicht, 8mal vergr. Der Vegetations- Fig. 587. Aneura hymenophylloides. 7 Querschnitt einer 

punkt des Langtriebes und alle Aste sind nach Hauptachse, 2 und 3 von Seitenachsen des Thallus 
unten eingekrümmt. (stark vergr.). 


Randzellen des Thallus mancher Aneura-Arten für die Wasseraufnahme 
ın Betracht kommt. 


b) Ähnlich wie die soeben erwähnte Art verhält sich An. hymeno- 
phylloides (Fig. 586). 
Ihr Thallus gleicht einigermaßen einem fiederförmig verzweigten 


Blatt eines Hymenophyllum. Er besitzt eine treffliche Einrichtung zum 
Festhalten von Wasser. 


Ai 
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Zunächst ist bemerkenswert, daß die Thallusspitzen stark nach unten 
eingekrümmt sind. Auch die Aste der zwei an der Hauptachse stehenden 
Astreihen konvergieren nach deren Unterseite, und jeder einzelne Thallus- 
ast hat seine Ränder kon- 
kav nach unten gebogen 
(Fig. 587, 2,3). Außerdem 
sind die dünnwandigen 
Zellen der Thallusober- 
fläche vielfach nach außen 
gewölbt, so daß also für 
Festhalten von Wasser 
vortrefflich gesorgt ist. 
Dabei ist zu beachten, 
daß es sich um dem 
Substrat nicht an- 
liegende Zweigsysteme Fig. 588. Aneura fuegiensis. Thallusquerschnitt. 
handelt. Die bedeutende (Unterseite nach oben gekehrt!) 
Verschiedenheit im Zel- 
lenaufbau zwischen Haupt- und Seitenachsen tritt in der Fig. 587 ohne 
weiteres hervor. 

c) Andere Einrichtungen treffen wir bei An. fuegiensis (Fig. 588). 

Hier sind auf der Unterseite des Thallus Lamellen angebracht, die 
am zahlreichsten an der 
Hauptachse sind und an 
den Seitenachsen höherer 
Ordnung immer spärlicher 
werden. Der Rand dieser 
Lamellen ist nicht glatt, 
sondern mit aus mehreren 
Zellen bestehenden „Haa- 
ren“ besetzt, was die 
Schwammwirkung bedeu- 
tend erhöht. Die Zell- 
wände der Lamellen sind 
an den Ecken verdickt, 
wie bei den Blättern 
vieler folioser Formen. 
Mit (longitudinal inserier- 
ten) Blättern kann man 
die Lamellen auch sonst 
vergleichen, denn sie ent- 
stehen ähnlich wie die 
„Amphigastrien“ von Fos- 
sombronia je unterhalb 


einer Schleimpapille (ver- _, 
laufen also nicht über die Fig. 589. Stück eines Thallus von Metzgeria saccata, 
A Lä des Thall von unten schwach vergr. mit Wassersäcken. Rechts 
ganze Lange des Iha US). ein Ventralsproß, dessen Ränder nur eingeschlagen sind. 
Bei den Seitensprossen 
höherer Ordnung wird aber nicht hinter jeder Schleimpapille eine La- 
melle gebildet. 

2. Unsere einheimischen Metzgeria-Arten haben keine besonderen 
Einrichtungen zum Wasserfesthalten, abgesehen von den Papillen, mit 
denen der Thallus von M. pubescens besetzt ist. 
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Dagegen hat die in Neu-Seeland auf Baumrinden lebende Metzg. 
saccata (Fig. 589) ganz ähnliche „Wassersäcke“, wie sie in den „Blatt- 
ohren“ von Frullania oder denen des unten zu beschreibenden Dendroceros 
foliatus vorliegen. Am Thallusrande finden sich nämlich blasenförmige 
Anhängsel, welche schon nahe am Scheitel angelegt werden durch 


Fig. 590. Anthoceros arachnoideus. (Neuseeland 1898.) Links Thalluslängsschnitt mit 
dorsalen Lamellen, rechts eine solche stärker vergr. 


konkave Einwölbung einzelner 
Randpartien des Thallus, die, 
größer geworden, mit Wasser 
sich füllen und so als „Weasser- 
säcke“ dienen. 

3. Anthoceroteen. Ein- 
zelne Anthoceroteen wieder- 
holen die von thallosen Junger- 
mannieen oben angeführten An- 
passungen. Schon unser ein- 
heimischer Anthoceros punc- 
tatus hat auf der Thallusober- 
seite grubige Vertiefungen, in 
denen sich Wasser hält. Anth. 
arachnoideus (Fig. 590) hat statt 
dessen ein Netzwerk von nied- 
rigen, zerschlitzten Kämmen, 
dem wir dieselbe Bedeutung 
zuschreiben dürfen. 

Dagegen ist Anthoceros 
fimbriatus am Rande seines 
mehrschichtigen Thallus mit 
einer vielfach krausgerollten 


7 > einschichtigen Zellfläche ver- 
Fig. 591. Anthoceros fimbriatus. Thallusstück, sehen (Fig.591), durch welche 
von unten, vergr. (Die Rhizoiden sind nicht ge- : . ae b b 
zeichnet.) Am Rande einschichtige, kraus ge- nn diese Art, die . ch in = 
rollte Lappen, die Wasser festhalten. (Cordillere Cordillere „von Merida antrat, 
von Merida 1890.) sofort auffiel. Die Randkrause 

entsteht, wieoben gezeigt(p.D78), 

aus den „Mittellappen“ bei der Gabelung des Thallus und erinnert in ihrer 
Beschaffenheit an die bei Aneura endiviaefolia geschilderten Verhältnisse. 


a a 
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Die merkwürdigen Verhältnisse von Dendroceros foliatus (Fig. 592) wurden 
bei Besprechung der Blattbildung schon berührt, es wurde gezeigt, daß 
am Thallusrand kapuzenförmige Bildungen sich finden, die teils als be- 
sondere Sprossungen am Vege- 
tationspunkt angelegt werden, 
teils aus den Mittellappen her- 
vorgehen. Es ist ohne weiteres 
klar, daß diese Gebilde dieselbe 
Bedeutung haben wie die 
„Wassersäcke“ von Metzgeria 
saccata, und dasselbe gilt für 
den von KARSTEN beschriebenen 
Dendroceros inflatus. 

Vielfach weichen die Zellen 
von Dendroceros in der ein- 
schichtigen Thallusfläche aus- 
einander, es dürfte diese sonder- 
bare Interzellularraumbildung 
die schwammige Beschaffenheit 
des ganzen Thallus erhöhen. 

Die sonderbarste Thallus- 
gestaltung zeigt ein von Dr. 
DoPoscHEG-UHLÄR in der Tja- 
poesschlucht in Java gesam- Fig. 592. Dendroceros foliatus. Etwa 10mal 
melten Anthoceros, den.ich als vergr., von oben. Man erkennt die „Mittellappen“ 


A.n»olvander N) bezeichnet habe. daran, daß sie in der Mitte eingebuchtet sind, 
er ) die anderen kapuzenförmigen Gebilde sind die 


Hier ıst der Thallus dicht „Blätter“. Rechts ein noch von seiner Hülle um- 
bedeckt mit mamillenförmigen gebenes junges Sporogon auf der Thallusoberseite. 
Auswüchsen, deren Höhe be- 
trächtlicher ist als die Thallusdicke (Fig. 593, I). Sie sind oben mit 
einer Anzahl vorspringender chlorophyllarmer Zellen bekrönt, und bestehen 
aus einer einschichtigen 

Zellhülle, die einen 
Schleimraum umschließt. 
Letzterer ist offenbar, wie 
bei manchen anderen 
Anthocerosarten, intra- 
cellularen Ursprungs. Die 
dicht stehenden Mamillen 
halten jedenfalls Wasser 
zwischen sich fest, auch 
der Schleim wird als 
Wasserspeicher dienen — 
vielleicht auch für Ad- Fig. 593. Anthoceros polyander. /. Thallusquerschnitt 
sorption von Nährsalzen mit zahlreichen Schleimräumen. 7/7. Flächenschnitt, 

welcher nur die Hervorragungen getroffen hat. 


von Bedeutung sein. Es III. Antheridienhöhle im Längsschnitt. 
handelt sich morpho- 


logisch also um Emporwölbung von der Thallusoberfläche, welche auch 
der Assimilation zugute kommen wird und dem Thallus ein höchst fremd- 


h ') Nach den besonders zahlreichen sehr langgestielten Antheridien, deren sich oft 
über 15 in einer Antheridienhöhlung finden. Da die Pflanzen steril waren, kann über 
die Sporogongestaltung nichts ausgesagt werden (Diagnose am Schluß des Heftes). 
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artiges Aussehen verleihen man glaubt zunächst eher eine Menge 
Botrydium ähnlicher Algen als ein thalloses Lebermoos vor sich zu 
haben! 

4. Foliose Formen. Bei Besprechung der Blattbildung wurde schon 
hervorgehoben, daß das Auftreten der Blätter Anpassungen zum Fest- 
halten von Wasser ermöglicht. 

Sie finden sich in der Tat in reicher Mannigfaltigkeit, und zwar, wie 
kaum hervorgehoben zu werden braucht, namentlich bei solchen Formen, 
die „es nötig haben“. Solche, die an ständig feuchten Standorten leben, 
zeigen meist nichts davon, es sei denn, daß die besonderen, oben er- 
wähnten Verhältnisse obwalten. 


A. Bildung von Paraphyllien. 


Zunächst sei hervorgehoben, daß auch die Sproßachse sich dabei 
beteiligen kann, und zwar durch Bildung von Auswüchsen, die man nach 
Analogie mit den bei manchen Laubmoosen sich findenden als Paraphyllien 
bezeichnen kann. Solche sind bei verschiedenen Gattungen bekannt, so 
bei Trichocolea und Stephaniella, Gattungen, die einander systematisch 
keineswegs nahe stehen. 


Am längsten bekannt sind sie bei Trichocolea Tomentella, ohne daß 
man über ihre Funktion etwas zu ermitteln gesucht hätte. Ich finde die 
Paraphyllien hier ebenso wie bei Tr. paraphyllina nur auf der Ober- 
seite und den Flanken des Stengels in Gestalt einfacher oder ver- 
zweigter Zellfäden, ganz ähnlich denen, die an den Blatträndern sitzen 
(vgl. unten) und die ganze Pflanze zu einer schwammigen Masse machen. 
Daran nehmen zweifelsohne auch die 
Paraphyllien teil, sie wirken ebenso 
wie die Lamellen von Aneura fue- 
giensis und die auf den Blättern von 
Polytrichum. 

Das zweite Beispiel für Para- 
phyllienbildung bietet Stephaniella 
paraphyllina, ein „xerophiles“ Leber- 
moos,. dessen merkwürdige „Wurzel- 
bildung“ unten zu beschreiben sein 
wird. Die Blätter kommen hier als 

Assımilationsorgane gar nicht in Be- 

en tracht, sie verlieren offenbar frühe 
schon ihren Chlorophyligehalt und 

dienen nur als Decken für die 

Stammknospe und für die Paraphyl- 

Il. | lien, welche dichtgedrängt die Ober- 

fläche der Sproßachse bedecken und 
zugleich ein Apparat zum Wasser- 


Fig. 594. Marsurpidium setulosum. 
I. Stück eines Querschnitts der Sproß- 


oberseite mit Paraphyllien. II. Para- festhalten und Assimilationsorgane 
phyllium der Sproßunterseite. III. Stück sind. 
eines Blattquerschnitts. Von anderen paraphyllienbilden- 


Ef: den Liebermoosen seien genannt): 
Marsupidium setulosum, ein felsenbewohnendes Lebermoos, dessen 
Stämmchen dicht bedeckt ist mit Paraphyllien (Fig. 594); 


!) Vgl. Archegoniatenstudien X (Flora 1906) p. 113#f. Daselbst weitere Beispiele. 
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Chandonanthus squarrosus, bei welchem zwischen den Blättern die 
Paraphyllien teils als Zellreihen, teils als Zellflächen auftreten. 

Bei anderen treten die Paraphyllien nur auf den Sproßteilen auf, 
welche Archegonien bzw. Sporogonien tragen. So bei Polyotus. 

Es sind also die Paraphyllien ziemlich weit verbreitet und bei ver- 
schiedenen Lebermoosen (bei Stephaniella, Trichocolea, Chandonanthus, 
Lepicolea pruinosa, (rottschea Blumei, Marsupidium setulosum, Anomo- 
clada) als Parallelbildungen aufgetreten. . 

Bedingt dürfte ihr Auftreten durch einen Überschuß an Assimilaten 
sein. Als ihre Funktion können wir betrachten (soweit sie chlorophyll- 
haltig sind): die einer Verstärkung des Assimilationsapparates, ferner die 
des Festhaltens von Wasser. 

Ganz analoge Bildungen werden auch von einer Anzahl von Laub- 
moosen zu erwähnen sein. 


B. Die Blätter als Wassersammler. 


Viel häufiger als die Paraphyllienbildung kommt die Blattgestaltung 
selbst in Betracht. Wir sehen dabei ab von dem einfachsten Falle, dem, 
daß, wie bei den Laubmoosen, durch die Zusammendrängung der Blätter 
kapillare Hohlräume entstehen. 


Erwähnt wurde schon (p. 606), daß bei verschiedenen Gattungen an- 
gehörenden, von Baumästen in Gestalt von Strängen herunterhängenden 
Formen (Frullania atrosangui- 
nea, Fr. atrata, Lejeunea lum- 
bricoides!) u. a.) die Seiten- 
blätter nicht wie sonst flach 
ausgebreitet, sondern einge- 
krümmt sind und so ın Ver- 
bindung mit den verhältnis- 
mäßig eroßen Amphigastrien 
ein das Stämmchen umgebendes 
System kapillarer Hohlräume 
bilden. Solche kommen auch 
zustande: 

1. durch am Blattrande 
oder auf der Blattfläche auf- 
tretende Auswüchse in Gestalt 
von Zellreihen oder Zellflächen. 
So sehen wir z. B. bei Tricho- 
colea tomentosa einerseits dem 
Blattrand entspringen eine An- 
zahl verzweigter Zellreihen, 
andererseits treten solche auch 


auf der Blattunterseite auf. 12 
En sllen': Richtungen hin Fig. 595. Radula uvifera. Stück eines Sprosses 
oO 


bstehend h ai G von unten. An der Basis der Blätter entspringen 
ee, Wmächen ‚diese e-  kleinblätterige Seitensprosse mit abweichend aus- 


bilde die ganze Pflanze zu einer gebildeten Wassersäcken. 
schwammigen Masse. 

In geringerem Grade tritt dasselbe bei anderen Formen auf (vgl. die 
a. a. OÖ. gegebene Abbildung von Lophocolea muricata). 


!) Abbildungen a. a. O. (Flora 1893 Tafel VIII u. IX Fig. 1 u. 2). 
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Bei den Gottschea-Arten entspringen auf jedem Blatt ein oder mehrere 
Lamellen, die, in besonders auffallender Weise bei G. sciurea, einen Wasser- 
versorgungsapparat bilden; 

2. durch Umbildung einzelner Blatteile. und zwar wird der Wasser- 


behälter gebildet: 


A. dadurch, daß der Unterlappen des Blattes dem Oberlappen so 
anliegt, daß er mit diesem ein taschen- oder krugförmiges Organ bildet: 


Radula (Fig. 595), Phragmicoma, Lejeunea (Fig. 


545) u.a. 


Diese Organe wurden ebenso wie die weiter unten zu besprechenden 


als ET 


bezeichnet. 


Betreffs ihrer Gestaltung muß ich auf meine 


angeführten Abhandlungen verweisen. 
B. Der Unterlappen liest wie bei A dem Öberlappen an, ist ein- 


geschlagen. bildet aber für sich allein den Wasserbehälter; 


Fig.596. Frullania Ta- 
marisci. Sproßstück, 
von unten. a Amphi- 
gastrium; ws Wasser- 
sack (kapuzenförmig 
ausgehöhlter größerer 
Teil des Blattunter- 
lappens); p Oberlappen 
des Blattes. 365mal ver- 
größert. (Lehrb.) 


er wird 
auf der (morphologischen) Oberseite, nicht wie bei 
A auf der Unterseite konkav: Frullania und 
Polyotus. Von Frullania gibt Fig. 596 eine Ab- 
bildung. 

Der Blattunterlappen ist viel kleiner als der 
Oberlappen, er ist konkav eingestülpt und bildet ein 
kapuzenförmiges Gebilde, neben welchem ein kurzer, 
mit einer Schleimpapille endigender Zipfel steht, der 
sog. „Stylus auriculae.“ !) 


Hier wie in anderen Fällen ist der Wasser- 
behälter so geformt, daß er nach außen hin nicht 
weit geöffnet ist, so daß das Wasser langsamer ver- 
dunstet, zum großen Teil aber den Blattzellen zu- 
geführt wird. 


Reicher mit Wassersäcken ausgestattet ist die 
Gattung Polyotus (Lepidolaena), die daher auch 
ihren Namen hat. Wir finden „Auriculae“ nicht 
nur an den Seitenblättern, sondern auch an den 
Amphigastrien, wie die Abbildung Fig. 597 zeigt. 
Die Seitenblätter sind außerdem bei manchen Arten 
noch mit randständigen Zellreihen versehen, welche 
die Schwammwirkung verstärken. 


C. Daß auch ein seitlicher Auswuchs zur Wassersackbildung heran- 
gezogen werden kann, zeigt die merkwürdige Gattung Delayavella. Es 
genügt wohl auf die Abbildung Fig. 598 zu verweisen. 

Bei den oben genannten Gattungen Radula, Frullania, Polyotus u.a. 


haben alle Arten “mehr oder minder entwickelte Wassersäcke; 
aber auch Gattungen, wo sie nur bei einzelnen Arten auftreten. 


es gibt 
So in 


der Gattung Plagiochila?) bei Pl. cucullifolia, bei Chiloscyphus deci- 
piens und cymbaliferus, bei Nowellia curvifolia. 
Bei Frullania konnte ich nachweisen, daß die Bildung der Wasser- 
säcke unterbleibt, wenn sie längere Zeit ständig feucht kultiviert wird. 
Die Bildung der Wassersäcke unterbleibt auch an den Blättern, in 
deren Achsen Antheridien stehen und bei dem den Archegonständen 


zugehörigen. 


!) Die Schleimabsonderung findet nur in der Jugend statt und dient zum 
In Fig. 596 ist der „Stylus auriculae* nicht gezeichnet. 
?) Vgl. GoEsBEL, Eine javan. Plagiochila mit Wassersäcken. 


der Stammknospe. 


Sehutze 


Annales du jardin 


botanique = Buitenzorg Vol. IX. 


| 
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D. Die höchst entwickelten Einrichtungen finden sich bei den 
Gattungen Colura (Üolurolejeunea) und Physiotium. 

Sie besitzen nämlich Wassersäcke, deren Mündung mit einer in einem 
Scharnier beweglichen Klappe verschlossen ist. Die Klappe schrumpft 
bei Austrocknung ein, der Wassersack ist dann offen, während sie im 


Fig. 597. Polyotus claviger. Habitusbild, vergr. Sowohl an den Amphigastrien, als 
an den Seitenblättern entspringen Wassersäcke, an den Amphigastrien 1—2, an den 
Seitenblättern je eins. 


befeuchteten Zustand einer Widerlage aufliegt, also einen Klappverschluß 
bildet, ähnlich demjenigen, welcher bei den Schläuchen von Utricularia 
sich findet. 

Zunächst sei Colura') angeführt. Fig. 599 gibt ein Habitusbild der 


Col. tortifolia. 


Es tritt bei dieser Abbildung freilich ein für Colura charakteristisches 
Verhältnis nicht hervor: das, daß die Blätter vom Substrat (es sind epi- 
phytisch lebende Formen) abstehen; dagegen ist ohne weiteres ersichtlich, 
daß die Zahl der Amphigastrien hier doppelt so groß ist als bei den 

pas PI = 
meisten anderen foliosen Lebermoosen (vgl. p. 588). Das Ende der Seiten- 
blätter wird eingenommen von einem keulenförmigen Sack, auf den eine 
8 8 
Röhre zuführt. 


!) Die Blattgestaltung wurde beschrieben in Morphol. u. biolog. Studien, Ann. 
du jardin botanique de Buitenzorg VII u. IX, ferner in Flora 1893 p. 445—450. 
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Bei der Entwicklung der Colurablätter haben wir zweierlei zu unter- 
scheiden: Einmal rollt sich der Unterlappen des Blattes gegen den Ober- 


lappen ein, wie bei Lejeunea. 

geschlossene, auf den Sack zu- 
führende Röhre bildend. Der Sack 
selbst aber ist Lejeunea gegenüber 
eine Neubildung, er verdankt seine 
Entstehung einem gesteigerten 
Flächenwachstum des Teiles der 
Blattfläche, welcher unmittelbar 
über der soeben erwähnten Röhre 
liest. Der Sack kommt also nicht 
etwa, wie frühere Autoren an- 
nahmen, durch, Einrollung zu- 
stande, sondern auf ganz ähnliche 
Weise wie etwa die Wassersäcke 
von Frullania, mit denen auch die 
ersten Schlauchblätter der Colura- 
keimpflanzen !), die nach einigen 
flachen Blättern auftreten, in ihrer 
Gestaltung der Hauptsache nach 
übereinstimmen, vor allem darin, 
daß die nach unten gekehrte 
Schlauchmündung noch nicht 
durch eine Klappe verschlossen 
ist. Nur geht der Schlauch der 
Hauptsache nach aus dem Ober- 
lappen hervor, der eingerollte 
Unterlappen des Blattes bildet 
nur die auf den Schlauch zu- 


Fig. 598. Delayavella serrata. 
Blatt mit Wassersack Ws 


(vergr.). 


Er kann mit diesem verwachsen, so die 


Fig. 599. Colura tortifolia. 30mal vergr. 
Neben jedem Seitenblatt steht ein Amphi-. 
gastrium, an dessen Basıs sich Rhizoiden ent- 
wickeln. Die Schläuche der Seitenblätter sind 
mit der Spitze aufwärts gerichtet (was in der 
Figur sich nicht gut wiedergeben ließ). Bei 
4 ein Antheridien tragender Ast. (Morawhanna, 
Brit. Guiana 1891.) 


führende enge Röhre; die ursprünglichen Blattspitzen stehen später am 
Schlaucheingang, die schleimabsondernde Keulenpapille des Blattunter- 
lappens tritt hier meist deutlich hervor. 


') Vgl. z.B. die Keimung von Colura ornata a. a.0. Ann. du jardin botanique du 


Buitenzorg Vol. IX p. 28#. 
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Besonders merkwürdig ist, daß der Schlaucheingang durch eine Klappe 
verschlossen ist (Fig. 600). Diese liegt einem Rahmen auf, der durch ein 
eigentümliches Auswachsen (und teilweise UÜbereinanderwachsen) einiger 
Zellen der Schlauchwand zustande kommt. 

Die Klappe geht aus einer Randzelle des Blattunterlappens hervor. 
Sie hat an ihrer Basis ein Gelenk '), welches gestattet, daß die Klappe 


Fig. 600. Schematischer Fig. 601. 1, 4 Physiotium giganteum. (Ceylon 1885.) 
Längsschnitt (rechtwinklig /_Stämmchen, von unten; an denWassersäcken schimmern 
auf die Klappe (K) geführt) die Vertiefungen durch, in welchen die Eingangsöfinungen 
durch das Schlauchblatt von liegen. #4 Halbierter Wassersack. 2, 3, 5 Ph. conchae- 
Colura Karsten. W das  folium. 2 Scheitel, von oben, zwei junge Wassersäcke sicht- 
Widerlager, welchem die bar; 3 junger Wassersack, von vorne; © Öberlappen des 
Klappe aufliegt. Diese hat Blattes; M oberer Teil des Unterlappens; 5 Längsschnitt 
unten ein Gelenk und kann, durch die Ansatzstelle der Klappe; das Gelenk zeichnet 
wie der Pfeil andeutet, nur sich durch kleinere Zellen aus. 

nach innen sich öffnen. 


leicht nach innen gebogen werden kann, während der Rahmen, dem die 
Klappe aufliegt, eine Offnung nach außen verhindert. Wenn der Sack 
kein Wasser mehr enthält, wird er ebenso wie bei Physiotium ohne 
Zweifel durch Einschrumpfen der Klappe geöffnet sein. 

Die in Fig. 599 abgebildete Colura tortifolia beobachtete ich in lebenden 
Exemplaren in Britisch Guyana. Sie lebt, wie die andernen Colura-Arten 
epiphytisch, und zwar auf Baumblättern. Die Colurablätter waren nicht 
wie die anderer blattbewohnender Lebermoose dem Baumblatte ange- 


!) Betrefis des bei den verschiedenen Arten nicht übereinstimmenden Baus des Ge- 
lenkes verweise ich auf die angeführten Abhandlungen. 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Heft. 4l 
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schmiegt, sondern aufgerichtet'). Die Klappe wird hier also nicht nur 
eine freie Verdunstung des Wassers, sondern auch dessen Zurückfließen 
verhindern, wozu bei engen Säcken freilich schon die kapillare Anziehung 
genügen wird. Tiere waren in den Säcken der untersuchten Pflanzen 
nicht vorhanden. 

Physiotium (Pleurozia) ist ein Bewohner der kühlen, feuchten 
Bergregion verschiedener Tropengegenden, wo die meist purpurrot gefärbten 
Pflanzen auffallend hervortreten. In Europa findet sich nur eine Art 


microcarpum. Freiprä- 
pariertes Blatt, ausge- 
breitet (und schwach 
vergr.). Links der ein- 
fach gebaute Wasser- 
sack. Er ist kahnförmig 
und hat eine weite Ofi- 
nung, man sieht, daß 
auf der Blattoberseite 
eine Lamelle entspringt, 
die auch auf die Inser- 
tionsstelle des Wasser- 
sackes übergreift. 


Fig. 602. Physiotium conchaefolium. Querschnitte durch 
Stammknospen. 7 höher (Scheitelzelle sichtbar), 2 tiefer. 
Vergr. 


offenbar als Relikt aus der präglacialen Zeit an denselben Standorten 
wie die Hymenophylleen, die dieses Lebermooses historische Geschicke 
geteilt haben. 

Es ist dies Ph. cochleariforme, von der ich lebende Exemplare in 
Norwegen untersuchte. 

Die Wassersäcke sind hier sehr groß und mit Ausnahme der sonder- 
baren Eingangsöffnung ganz geschlossen. Ihre Anordnung wird aus dem 
Querschnitt (Fig. 602) hervorgehen, der zugleich zeigt, daß Amphigastrien 
hier überhaupt nicht vorhanden sind. 

Dies ist bedingt dadurch, daß das Stämmchen hier nicht eine drei- 
seitige Scheitelzelle besitzt, wie bei allen anderen bis jetzt daraufhin unter- 
suchten Lebermoosen, sondern eine zweischneidige (Fig. 602, 7), es ent- 
stehen also nur zwei Reihen blattbildender Segmente, aus denen die 
Seitenblätter hervorgehen ?). 

Die Entwicklung der Wassersäcke soll nicht näher geschildert werden; 
erwähnt sei nur, daß zu ihrer Bildung nicht die ganze untere Segment- 


!) Dies trifit wahrscheinlich für alle Colura-Arten zu. Jedenfalls für die schöne, 
große Colura Karsteni (Flora 1893 p. 438). 

?) Die Keimung von Physiotium ist bis jetzt unbekannt; es wäre von Interesse, 
zu erfahren, ob hier im Verlaufe der Einzelentwicklung der Übergang von der drei- 
seitigen zur zweischneidigen Scheitelzelle eintritt, wie dies z. B. bei dem Laubmoose 
Fissidens der Fall ist. 


ah 
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hälfte benützt wird, und daß am Aufbau der Wassersäcke ein Auswuchs 
auf der Oberseite teilnimmt. 

Bei Phys. microcarpum finden sich sehr einfach gebaute, weit offene 
Wassersäcke, die aber offenbar ebenso angelegt werden wie die anderen. 
Bei Ph. heterophyllum (Fig. 555) haben, wie p. 596 angeführt wurde, die 
Hauptsprosse solche einfache Wassersäcke, die Seitensprosse begrenzten 
Wachstums solche des verwickelteren Aufbaues. 

Derartige Wassersäcke haben eine enge Mündung, die in einer Ver- 
tiefung liegt. Der eigentliche Ausgang ist von zwei muschelschalenförmig 
aufeinander liegenden Stücken der Schlauchwand begrenzt, von denen das 
eine starr, das andere durch ein Gelenk beweglich ist (Fig. 601, 5). Diese 
Klappe besteht aus toten Zellen mit zarten Außenwänden. Bei Wasser- 
entziehung schrumpft sie und läßt so den Eingang in den Schlauch frei. 
Das Wasser, welches in dem Schlauche enthalten ist, muß beim Ver- 
dunsten mit Ausnahme eines kleinen Bruchteiles durch die Schlauchwand 
hindurch, und da diese aus lebenden Zellen besteht, so können diese nicht 
nur das Wasser, sondern namentlich auch die in diesem gelösten Stoffe 
ausnützen. 

Eine Verdunstung durch die toten Zellen der Klappen ist aber auf 
ein Minimum heruntergesetzt dadurch, daß die Eingangsöffnung in einer 
Vertiefung liegt, die ihrerseits Wasser festhält, nach dessen Verschwinden 
aber mit feuchter Luft erfüllt ist. Wenn die Wasserzufuhr aufhört, ver- 
dunstet zunächst das der Pflanze oberflächlich anhaftende Wasser, die 
Wassersäcke aber sind schon durch ihre Lage auf der Unterseite vor 
raschem Wasserverlust geschützt. Sie verlieren zunächst wohl das 
Wasser, das im Vorhof zum Eingang ist, dann verdunstet der Wassersack 
selbst, die Luftblase in seinem Innern wird größer, das Wasser wird 
schließlich alles verbraucht, die Klappe und der ganze Sack schrumpfen, 
füllen sich aber bei Befeuchtung in kurzer Zeit wieder mit Wasser, in dem 
meist eine oder einige Luftblasen zurückbleiben. 

Vielfach, aber durchaus nicht immer, findet man in den Wassersäcken 
von Physiotium Tiere, allein keineswegs nur in diesen. Vielmehr ist seit 
langer Zeit bekannt, daß in den Wassersäcken vieler Lebermoose mehr 
oder minder regelmäßig Tiere sich finden. 

In denen einheimischer und tropischer Lejeuneen und Frullanien sind 
es Rotatorien, die auch in den engeren Wassersäcken bei Radula pyeno- 
lejeunioides regelmäßig vorhanden sind. Diese Tiere sind auf das Vor- 
handensein von Wasser angewiesen, aber ertragen zeitweilige Austrocknung. 
Sie finden in den Wassersäcken günstige Wohnstätten, wie überhaupt die 
Moosrasen von zahlreichen niederen Tieren bewohnt sind. Für die Pflanze 
sind sie jedenfalls nicht nötig; daß sie ihr Vorteile bringen (z. B. Düngung 
durch Exkremente) ist möglich. Die von SPRUCE und später von ZELINKA 
ausgesprochene Vermutung, daß die Wassersäcke ursprünglich infolge eines 
von den Tieren ausgeübten Reizes entstanden seien, ist haltlos. (rerade 
in den weiten, großen Wassersäcken von Lejeunea (Üeratolejeunea und 
L. paradoxa, vgl. Flora 1893) sind Tiere gewöhnlich nicht anzutreffen, 
sie suchen mit Vorliebe die engeren Wassersäcke auf, in denen das Wasser 
sich offenbar länger hält. 

Die Klappeneinrichtung der Colura- und Physiotiumarten erinnert an 
die der Utriculariablasen. Da diese Tierfallen sind, lag es nahe, dasselbe 
für die Säcke dieser Lebermoose zu vermuten. Bei Physiotium cochleari- 
forme, welches ich lebend untersuchte '), fand ich öfters Tiere in den 


1) Vgl. Flora 1893 p. 451 ff. 
41* 
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Schläuchen, aber doch viel seltener, als man erwarten müßte, wenn die 
Pflanze „insektivor“ wäre. 

Es fanden sich Tiere verschiedener Verwandtschaft (wie Tardigraden, 
Anguillulen, Crustaceen usw.), alles Wassertiere. Sie können, einmal in - 
den Schlauch hineingelangt, wenn sie ihn nicht zu durchbrechen vermögen, 
nicht mehr heraus. Wenn das Wasser verschwindet, und die Klappe 
schrumpft, können sie hinausgelangen; aber da sie Wasserbewohner sind, 
werden sie bei Austrocknung nicht beweglich sein. Bei Ph. conchaefolum 
waren in den untersuchten Säcken keine Tiere vorhanden. 

Wenn es auch wahrscheinlich ist, daß aus der zersetzten Körper- 
substanz der in den Schläuchen abgestorbenen Tiere lösliche Bestandteile 
von den Säcken aufgenommen werden, so spielt dieser Vorgang doch 
offenbar hier wie bei anderen Lebermoosen nur eine untergeordnete Rolle 
gegenüber der, welche den Säcken als Wasserbehälter zukommt. 


$ 20. Xerophile Anpassungen. 


Es wäre nicht richtig, wenn man alle Lebermoose als „hygrophile“ 
betrachten wollte. Es gibt auch „xerophile“ Anpassungen. 

Am einfachsten sprechen sich diese aus in der Fähigkeit mancher 
Formen, zeitweilige Austrocknung zu ertragen — eine Fähigkeit, die offen- 
bar bei verschiedenen verschieden stark ausgebildet ist, was in der Be- 
schaffenheit des Protoplasmas begründet sein muß. 

Uns interessieren hier nur die Eigentümlichkeiten der Örganbildung, 
die zum Auftreten dieser Trockenheit überstehenden Ruhezustände in Be- 
ziehung stehen. Solche weisen einige Marchantiales auf. 

So Riccia inflexa, deren gefurchter Thallus bei Trockenheit durch 
Einbiegen der Ränder das zarte Assimilationsgewebe vor raschem 
Wasserverlust schützt !), und namentlich einige 
Marchantieen, deren Verhalten durch MATTI- 
ROLO ?) untersucht worden ist. 

Arten von Plagiochasma, Reboulia, Gri- 
maldia, Fimbriaria und Targionia schließen 
bei Trockenheit ihren Thallus so, daß das 
ne Assımilationsgewebe bedeckt ist. Die dunkeln 
cn oh un 0 bei a Arten fast schwarzen) Schuppen 

2 .“ der Unterseite, die vorher unsichtbar waren, 
an DU ewer), bedecken jetzt den Thallus, und dieser bietet in 
gerollt. seinem zusammengerollten Zustand einen höchst 
sonderharen Anblick dar, man sieht schwärz- 
liche wurmförmige Körper. Bei Befeuchtung tritt wieder eine Ausbreitung 
ein. Die Bewegung erfolgt durch Wasserverlust, resp. Wasseraufnahme 
der Zellmembranen in dem chlorophyllosen Teil des Thallus und bringt 
zweitelsohne das Assimilationsgewebe in eine geschützte Lage. Ob auch 
die Dunkelfärbung der Thallusunterseite von Bedeutung ist, bleibt näher 
zu untersuchen. Da es sich um Formen handelt, die an bestimmten Stand- 
orten wachsen, könnte die Lichtabsorption in den äußeren Teilen (Schuppen 
usw.) eine ähnliche Bedeutung haben, wie die in der Haut der Neger 
stattfindende. 


!) Synopsis Hepaticarum p. 794. f 

?) Marrıroro, Contribuzione alla Biologica delle Epatiche, Malpighia, anno II 
P. 181—24 ; ferner: nuove osservazioni sulla reviviscenza della Grimaldia dichotoma 
Raddi (Rendiconti della R. Accademia dei Lincei, Classe di scienze fisiche ete.). Seduta 
del 17. giugno 189. 
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Grimaldia dichotoma kann in einer fast absolut trockenen Atmosphäre 
7 Jahre in diesem Zustande des „latenten“*“ Lebens verharren !), ohne 
ihre Entwicklungsfähigkeit einzubüßen, während in feuchtem Raume kulti- 
vierte Grimaldiasprosse im Exsikkator bald zugrunde gehen. 

Derartige hygroskopische Bewegungen finden sich auch bei foliosen 
Formen: Fig. 604 zeigt ein Sproßende von Plagiochila circinalis, welches 
im trockenen Zustand schneckenförmig eingerollt ist und so den Vege- 
tationspunkt schützt durch Umhüllung "mit älterem Gew ebe ?). 

Eine Anzahl von Lebermoosen, die an periodisch trockenen Stand- 
orten leben, ist dadurch ausgezeichnet, daß sie sich während der Trocken- 
zeit in die Erde verkriechen. So einige Riccien (wie Ricciella perennis 
(Fig. 582), Riccia Perthiana u. a.) und von beblätterten Formen Lethocolea 
Drummondi. 

Da die in die Erde eindringenden Teile gewöhnlich auch Reserve- 
stoffe in sich ablagern, so ist damit eine Annäherung gegeben an den bei. 
manchen Lebermoosen bekannten Vorgang der Bildung von Knöllchen: 
reservestoffreiche Anschwellungen des Thallus (seltener der Sproßachsen 
folioser Formen), welche eine Ruheperiode durchmachen. 


Historisches. Da die Knöllchenbildung bei den Lebermoosen ein 
Vorgang von großem biologischen Interesse ist, so mögen einige historische 
Angaben hier Platz finden. Der erste, der diese Erscheinung und zwar bei 
Anthoceros dichotomus beobachtete, scheint RADDI gewesen zu sein”). „RADDI 
fand in der Anschwellung am Ende der Wurzelstränge ein weißes, fast kugel- 
rundes Körperchen, das er für eine Keimknospe hält.“ NEES v. ESENBECK ver- 
mutete, daß sich diese Anthocerosart durch Sprossen aus den verdickten Enden 
ihrer starken „Wurzeltriebe“ fortpflanze, worauf später auch STEPHANI hinwies ?). 
— Inzwischen war auch bei anderen Anthocerosarten Knollenbildung angegeben 
worden, so bei Anthoceros tuberosus aus Australien durch TAYLor (vgl. die 
in der Synopsis Hepaticarum wiedergegebene Beschreibung, p. 791). — Auch 
für Petalophyllum wird in der Synopsis Hep. Knollenbildung angegeben. Bei 
einer in den Küstencordilleren von Venezuela von mir gefundenen Fossombronia- 
Art beobachtete ich Knollenbildung, und DOoUGLAS CAMPBELL bei Geothallus 
tuberosus (welche Petalophyllum sehr nahe stehen dürfte). 


Die Knöllchenbildung sei auf Grund eigener Untersuchungen für 
Vertreter der drei Hauptgruppen der Lebermoose kurz geschildert. Dar- 
aus ergibt sich ohne weiteres auch, daß die Knöllchenbildung in ver- 
schiedenen Verwandtschaftskreisen als Parallelbildung aufgetreten 
ist. Sie kann unter Umständen für die Erhaltung und Verbreitung der 
betreffenden Formen eine größere Wichtigkeit gewinnen, als die durch 
Sporen erfolgende. 

Jungermanniaceen. Fossombronia tuberifera (vgl. Fig. 605) lebt 
einigermaßen ähnlich wie Adoxa moschatellina oder eine Kartoffel, d. h. sie 
bildet abwechselnd über den Boden tretende und knollig anschwellende, 
ım Boden verborgene Sprosse, nur daß dieser Vorgang sich an einer und 


!) Eine von Dr. Herzog in Bolivien (bei 3500 m) gesammelte Riceia, welche drei 
Jahre im Herbar gelegen hatte, wuchs, nachdem ich sie in Kultur genommen hatte, 
ohne weiteres weiter. Der Thallus ist hier von sehr dichtem Gefüge, auch ist ja der 
Vegetationspunkt der Riccien trefflich geschützt. 

*) Dies ist freilich nur aus dem Verhalten der toten Pflanze geschlossen, an der 
lebenden ist die Frage experimentell noch nicht geprüft. 

3) Vgl. die Angaben bei Ners v. Esengeck, Naturgeschichte der europäischen 
Lebermoose IV p. 347. 

*) Hedwigia 1887 p. 6. 
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derselben Sproßachse mehrmals wiederholen kann. In Fig. 605 sieht man 
am hinteren Ende des Pflänzchens deutlich die alte Knolle (KK). Aus 
ihr hat sich ein beblätterter 
Sproß entwickelt, der über 
den Boden getreten ist. Er 
hat auf seiner Rückenseite 
auch einige Archegonien (A) 
hervorgebracht. Nachdem 
die Blattbildung ihren Höhe- 
punkt erreicht hat (was sehr 
bald geschieht, da das ganze 
Pflänzchen sehr klein ist), 
krümmt sich der weiter 
wachsende Sproß sehr scharf 
nach abwärts, die Blätter 
werden reduziert, sie er- 
scheinen als nur wenig vor- 
tretende Säume und können 
— was die oberirdischen nie 
tun — aus ihrem Rand Haar- 
wurzeln entwickeln. Die 
Sproßspitze schwillt zur 
Fig. 605. Fossombronia tuberifera GoEBEL (gesammelt Knolle Er (Kı). Der Vege- 
in Peleguen, Chile). 17mal vergr. Kr alte Knolle, tationspunkt bleibt, gedeckt 
welche einen beblätterten Sproß getrieben hat, dessen von den jüngsten Blattan- 


Ende sich abwärts biegt, nur noch reduzierte Blätter jaoen. erhalten. Die ober- 
. . >, ’ . 
hervorbringt und zur neuen Knolle (KX7r) anschwillt. irdischen Teile gehen bei 


® A Archegonien auf der Oberseite des Sprosses. E 
& e r Eintreten der trockenen 


Jahreszeit offenbar zugrunde, das Knöllchen übersteht sie. Es kann, wenn 
es wieder austreibt, sich verzweigen und so einem kleinen Büschel von 
Pflanzen den Ursprung geben. Wenn sich ein Sporogon entwickelt, so setzt 
sich trotzdem die Pflanze meist durch einen Knollensproß fort (s. Fig. 606). 


Fig. 606. Fossombronia tuberifera. Sporogontragende Pflanze, in der Seitenansicht. Das 
Sporogon ist umgeben von einer glockenförmigen Hülle, die Spitze der Pflanze beginnt 
in den Boden einzudringen, wo sie zu einer neuen Knolle werden würde. 18 mal vergr. 
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Ähnlich wie bei der geschilderten Fossombronia verläuft auch die Knollen- 
bildung bei Petalophyllum (Fig. 532, 533), nur daß bier der Stiel fehlt, welcher 
das Vergraben der Knöllchen in den Grund bei F. tuberifera (und den Antho- 
cerosarten) besorgt. 

Dagegen werden bei der (außer Lembidium, Fig. 553) einzigen knöllchen- 
bildenden foliosen Form, die ich bis jetzt kennen lernte (ich sammelte sie 
bei Sydney) die Knöllchen ziemlich tief im Boden vergraben (Fig. 607). 


Die Knöllchen der 
beiden untersuchten An- 
thocerosarten (Anth. 
dichotomus und Anth. ar- 
gentinus) möchte ich gleich- 
falls als umgebildete Thal- 
luszweige betrachten, deren 
Ende knolligangeschwollen 
und mit Reservestoffen ge- 
füllt ist. Soweit das Material 
erlaubte, den Bau der 


Fig. 607. Knollenbildung am Fig. 608. Anthoceros dichotomus. Thallusstück von 
Ende von Ausläufern von einer unten, etwa 17mal vergr. Aus dem verdickten mitt- 
Cephalozia gef. bei Sydney 1899. leren Teile entspringen zwei langgestielte Knollen, an 
Die mit „Niederblättern“ besetzte der linken Hälfte des rechten Thalluslappens ist der 
Knolle ist voll von Inulin und Umriß einer jungen Knolle sichtbar. (Die dunkleren 

anderen Reservestoffen. Flecke links bezeichnen Nostockolonien.) 


Knöllchen zu untersuchen, wurde dieser übereinstimmend gefunden mit 
denen von Anth. tuberosus, über welche Ashworrk !) einige Mitteilungen 
gemacht hat. Die Knöllchen sind umgeben von einigen Schichten leerer, 
korkähnlicher Zellen. Die inneren sind erfüllt mit Fett und Aleuron 
gleichenden kleinen Körnern. 

Bei Anth. dichotomus (Fig. 608) stehen die Knöllchen auf der Thallus- 
unterseite. Ich fand sie sowohl an sterilen, als an fertilen Thallusteilen, 
doch scheinen sie an ersteren mehr sich zu bilden. Sie entspringen an 
dem mittelrippenartig verdickten Teile des Thallus (der aber von dem 
anderen nicht scharf abgesetzt ist), sind langgestielt und mit Rhizoiden 
versehen. Angelegt werden sie schon nahe hinter dem Vegetationspunkt, 
was darauf schließen läßt, daß sie keine Adventivsprosse, sondern Ventral- 
sprosse sind (wie sie sonst bei Anthoceros nicht auftreten). Statt des 


!) AsuworrH, On the structure and contents of the Tubers of Anthoceros tuberosus 
Een (Memoirs and proceedings of the Manchester literary and philosophical society 
ol. 41 p. I) 
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Stieles, der später offenbar ebenso wie der übrige Thallus zugrunde geht, 
findet man zuweilen einen chlorophyllhaltigen 'Thalluslappen. 

Bei Anthoceros argentinus entspringen die Knöllchentriebe teils 
seitlich, teils ventral. Fig. 609 zeigt, wie seitliche Thalluslappen nach 
abwärts sich krümmen, anschwellen und so zu durch ihre dunkle Färbung, 
hervortretende Knöllchen werden. — Die Art der Keimung der Knöllchen 
ist unbekannt, die dem Herbar entnommenen entwickelten sich nicht mehr. 
Da, wie es scheint, der Vegetationspunkt an den Knöllchen nicht erhalten 
bleibt, so ist anzunehmen, daß aus unterhalb der Korkhülle gelegenen 
Zellen ein oder mehrere neue Vegetationspunkte hervorgehen, welche die 
Hülle sprengend zu Thalluslappen auswachsen. 


Fig. 609. Anthuceros argentinus. Thallus mit 

Knöllchen, offenbar aus der Keimung eines (an 

der Basis unten als Anschwellung noch sicht- \ 

baren) Knöllchens hervorgegangen. Die Knöll- : ir Si 

chen entstehen an sich abwärts biegenden und Fig. 610. Cyathodium pectinatum. Thallus 
an der Spitze anschwellenden Randlappen. mit borstenbesetzten Knöllchen von unten. 
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Knöllchenbildung beobachtete ich auch bei einer Kultur von Anthoceroslaevis, 
welchen mir Herr Dr. LEVIER aus Florenz gesandt hatte. Die Knöllchen traten 
als weißliche, mit Reservestoffen erfüllte Anschwellungen auf der Unterseite des 
Thallus in der Nähe der Vegetationspunkte auf, sie waren mit Rhizoiden versehen. 

Bei den Marchantiales ist (abgesehen von den später zu schil- 
dernden Brutknospen von Fegatella) Knöllchenbildung bekannt bei Exor- 
motheca, Oyathodium pectinatum und einigen Riccien. 

Bei Exormotheca !) kommt sowohl eine Verknollung der Thallusenden 
als die Bildung von ventralen Knollensprossen vor. 

Selbst Cyathodium, welches gewöhnlich an schattigen und meist 
feuchten Standorten wächst, besitzt eine Art Ü. pectinatum ?), welche am 


!) GoeBEr, Zur Kenntnis der Verbreitung ete. von Exormortheca, Flora 95. Bd. 
(Ergbd. z. Jahrg. 1905 p. 248). ' 

?2) Von Knuasvar als ©. tuberosum beschrieben (Morphological and biological notes 
on new and little known West-Himalayan liverworts, New Phytologist Vol. XIII 1914. 
In dieser Abhandlung auch weitere Angaben über Knöllchenbildung bei interessanten 
vom Verf. entdeckten Formen. 


BE u 24 


L Bryophyten. 


Ende ihres Thallus mit Borsten versehene flache 
Knöllchen bildet (Fig. 610). Ob die Borsten als 
Schutz bzw. auch zur Verbreitung der Knöllchen in 
Betracht kommen, muß dahingestellt bleiben. 

Verbreiteter noch als bei den Marchantiaceen 
ist, wie es scheint, die Knöllchenbildung bei den 
Riccien. Sie findet sich z. B. bei der schönen 
nordafrikanischen R. canescens, die ich längere 
Zeit kultivierte. Der große Thallus verschwindet 
im Sommer (in der Trockenzeit) vollständig. In 
der Erde findet man weißliche Knöllchen, welche 
dadurch entstanden sind, daß die Thallusenden nach 
unten hin stark knollig anschwellen. Ahnliches gilt 
auch für einige australische Riccien und bei einer 
italienischen Art fand ich ganze Thallusglieder als 
lange, knöllehenähnliche Gebilde entwickelt. 

Auch bei dem mit Sphaerocarpus verwandten 
Geothallus tuberosus fand D. CamrserLt die für 
andere Lebermoose oben erwähnte Sklerotienbildung. 

Charakteristisch für Geothallus ist, daß der 
die Reservestoffe enthaltende Teil des Knöllchens 
durch eine oder zwei Lagen von Zellen mit dicken, 
dunklen Wänden abgegrenzt ist; die Knolle entsteht 
sowohl an fruktifizierenden, als an sterilen Sprossen. 

Eine weitere Eigentümlichkeit einiger xerophiler 
Lebermoose ist, daß sie tief in den Boden dringende 
Organe zur Wasseraufnahme bilden. 

Sehen wir ab von den Haarwurzeln der Mar- 
chantieen, deren Länge und Massenhaftigkeit damit 
in Beziehung steht, daß die Thallusoberfläche kein 
Wasser aufnimmt, so ist hier namentlich zu erwähnen 
das Verhalten der Stephaniella-Arten !). 

Es sind dies foliose Lebermoose, die auf lehmigem, 
starker Austrocknung unterworfenem Boden wachsen 
als kleine. 2—4 mm lange Pflänzchen, deren wurm- 
förmige Gestalt an die der oben erwähnten Mar- 
chantieen im Trockenzustand erinnert. Die Stelle 
der Schuppen jener vertreten bei Stephaniella die 
muschelschalenartig zusammenneigenden Blätter, die 
den Stengel ganz einhüllen; die einzelnen Pflänz- 
chen bilden’ feste, trocken harte Decken, welche 
auch den unterirdischen Teilen Schutz gewähren. 
Diese sind besonders auffallend (vgl. Fig. 611), sie 
dringen in den Boden ein und erreichen eine Länge 
bis zu 30 mm — also etwa das 8fache der Laub- 
sprosse. Diese bedeutende Länge gestattet ıhnen, 
als viel ausgiebigere Organe der Weasseraufnahme 
zu dienen, als es die kleinen Haarwurzeln sind, die an 
ihnen und auch an der Sproßunterseite sich finden. 
Übrigens sind diese „Rhizome“ mit sehr reduzierten 


a vol. J. B. Jack, Stephaniella paraphyllina Jack nov. 
gen. Hepaticaruım. (Hedwigia 1894 p. 11.) — Die obige Dar- 
stellung nach eigener Untersuchung. 
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Fig. 611. Stephaniella 
paraphyllina. Habitus- 
bild eines Sprosses (ver- 
größert in Seitenan- 
sicht). Auf der Unter- 
seite ein mit (meist ab- 
gerissenen und deshalb 
zu kurz erscheinenden) 
Rhizoiden besetzter 


Wurzelsproß; auf der 
Seite entspringt ein 
Seitensproß. 
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Blättern versehen. sie entsprechen morphologisch den Flagellenästen, wie 
sie bei manchen ‚Lebermoosen sich vorfinden; offenbar können sie auch 
zu beblätterten Asten auswachsen. 

Die merkwürdigen Einrichtungen zum Festhalten von Wasser bei 
St. paraphyllina sind oben (p. 638) erwähnt worden. 

Zur xerophilen Lebensweise in Beziehung steht wahrscheinlich auch 
die Gestaltung eines anderen foliosen Lebermooses, der Bazzania filum ?). 
Sie wächst auf rotem (offenbar öfters austrocknendem) Lehmboden, die 
Blattfläche ist nur sehr wenig entwickelt, sie ist dem Stengel dicht an- 
gepreßt und hat mächtig verdickte Zellwände; die ganze Pflanze hat den 
steifen. starren Habitus, den viele Wüstenpflanzen aufweisen. 

Daß die starke Verdickung der Zellwände hier wie bei anderen 
Lebermoosen und vielen Laubmoosen nicht durch ihre mechanische Wir- 
kung. sondern durch die Wasserspeicherung in den Membranen in Be- 
tracht kommt, ist p. 553 hervorgehoben. Dieselbe Funktion ist wohl an- 
zunehmen für die Schleimzellen vieler Marchantiaceen und einiger Antho- 
ceroteen und die oft auffallend starke interzelluläre Schleimbildung bei 
anderen Änthoceroteen. 


Ss 22a. Färbung der Lebermoose. 


Die Zellwände mancher Lebermoose sind ausgezeichnet durch Farb- 
stoffeinlagerung, wie sie auch bei Laubmoosen sich findet. 

Allgemein bekannt ist die Kupferfarbe, welche viele Frullanien auf- 
weisen. Auch die Purpurfarbe mancher Physiotiumarten u. a. beruht auf 
derselben Eigentümlichkeit. Bei Fossombronia zeigen die Rhizoidwände 
meist eine bläuliche Färbung. Bei der thallosen Marchantiales sind es oft 
die Schuppen und zuweilen auch die Thallusunterseite, welche durch ihre 
Färbung auffallen. Auf die an oder in der Nähe der Sexualorgane auf- 
tretenden Färbungen wurde p. 521 hingewiesen. 

Die biologische Bedeutung dieser Färbungen (welche teils als- „Licht- 
schirme“, teils für die als Wärmeabsorption in Betracht kommen sollen) 
ermangelt bis jetzt der experimentellen Prüfung. In manchen Fällen 
wird die Farbe als solche bedeutungslos sein, wie bei der angeführten 
Rhizoidfärbung und bei Riccia hat LEvIEr ?) beobachtet, daß bei einer 
und derselben Art, z. B. R. Huebeneriana, auf demselben Standort teils 
grün, teils (unten) violett gefärbte Thalli durcheinander wachsen. Wenn 
das auch nicht beweist, daß die violette Färbung nicht unter anderen 
Umständen von Bedeutung sein kann, so mahnt es doch zur Vorsicht in 
der Annahme eines Nutzens der Färbung. Die Membranfärbungen treten 
auf infolge bestimmter uns noch unbekannter Stoffwechselvorgänge, die ja 
auch bei Pflanzen eines und desselben Standortes in verschiedener Inten- 
sıtät verlaufen können. Sie können unter Umständen nützlich, aber auch 
gleichgültig sein. 


S 23. Wasserbewohnende Lebermoose. 


Die phylogenetische Konjekturalbotanik hat besonderes Gewicht dar- 
auf gelegt, daß einige Lebermoose in oder auf dem Wasser zu leben im- 
stande sind. 

So meint z. B. D. CampgEru?), das Verhalten von Riccia natans 


!) Vgl. Stermane, Hedwigia 1893 p. 206. 
?) E. Levier, Riceja Michelii, Bullet. de l’Herb. Boissier t. II er p- 267. 
3) D. H. Cameeerr, Plant life and evolution. New York 1911 
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könne vielleicht den ersten Schritt in der Entwicklung der höheren 
Pflanzen von Algen ähnlichen Vorfahren aus erläutern. „Diese Wasser- 
pflanzen, welche durch Sinken des Wassers auf dem Schlamme strandeten, 
mögen Wurzeln entwickelt haben infolge des Reibungsreizes der festen 
Erde '!), sie verlängerten ihre Wachstumsperiode ?) und mögen so die Linie 
der Landpflanzen eingeleitet haben, welche dazu bestimmt waren, den 
herrschenden Pflanzentypus der Zukunft zu bilden“ (a. a. O. p. 86). 

Eine kritische Betrachtung der jetzt lebenden Bryophyten gibt für 
diese Hypothese keinerlei Stütze ab. Sie zeigt vielmehr, daß die im 
Wasser lebenden Bryophyten ebenso sich von auf dem 
Lande lebenden ableiten, wie dies bei den Wasserpflanzen 
unterden Samenpflanzen der Fall ist.°) Sie läßt ferner erkennen, 
daß Rückbildungen der für das Landleben bestimmten Bauverhält- 
nisse schon bei hygrophilen Formen stattgefunden haben, die letzteren 
also deutlich als abgeleitete sich darstellen. So bei Dumortiera, Mono- 
selenium, Wasserformen von Marchantia, bei Anthoceros, nirgends aber ist 
der umgekehrte Vorgang nachweisbar. Nicht weniger steht die dem 
Lamarckismus entsprechende Vermutung, daß die Rhizoiden erst in- 
folge eines Reizes entstanden seien, in der Luft. Denn auch typische 
Wasserlebermoose haben Rhizoiden, z. B. Arten von Riella. Sie können 
also nicht als „Anpassung“ an das Landleben (nach der bequemen, aber 
nichtssagenden Formel „das Bedürfnis wirkt als Reiz“) entstanden sein. 


Als eine typische Wasserpflanze können wir nur eine solche be- 
trachten, welche imstande ist, ihren gesamten Entwicklungsgang von 
der Keimung bis zur Sporenbildung in oder auf dem Wasser zurück- 
zulegen. 

Diese Forderung erfüllt von allen aquatischen Lebermoosen nur die 
merkwürdige Gattung Riella, die auch dadurch ausgezeichnet ist, daß sie 
sowohl in süßem Wasser als in ziemlich starken Salzlösungen zu wachsen 
imstande ist. 

Die Sporen vertragen übrigens Austrocknung und können so auch 
durch die Luft verbreitet werden, namentlich wohl auch durch Schlamm- 
teilchen, die Wasservögeln ankleben. 

Die Fähigkeit der Riellen Landformen zu bilden, ist wenig untersucht, 
indes ist anzunehmen, daß diese viel kleiner bleiben und mehr einen 
kriechenden Habitus zeigen, d.h. mit ihrer „Rippe“ durch die Rhizoiden 
dem Boden angeheftet werden, denn die aufrechte Stellung der Vegetations- 
körper ist eben nur durch das Leben im Wasser ermöglicht, Kümmerformen 
haben auch im Wasser einen kriechenden Habitus. 

Biologisch an Riella anschließen könnte man eine auf dem Wasser- 
spiegel schwimmende, aber leicht Landformen bildende Riccia, die 
R. natans. 

Indes ist ihr Verhalten auch durch die neuesten Untersuchungen 
nicht vollständig aufgeklärt. Wir wissen seit langer Zeit‘), dab die 
Wasserform Sporogonien hervorbringen kann, und manche Autoren 


!\.Man kann bei R. natans sich leicht davon überzeugen, daß dieser nicht not- 
wendig ist. Auch wenn man den Thallus so befestigt, dab er den Boden nicht be- 
rührt bildet er Rhizoiden. G. 

E, en Gegenteil — die Landform wächst länger weiter, als die Wasserform, 
P- eG. 

3) Vgl. Gorser, Pflanzenbiolog. Schilderungen. II. Teil (1893). 

#) Nees v. EsEnBEck, Naturgeschichte der europ. Lebermoose IV (1838) p. 42, 
GarBER, Botanical gazette 37 (1904) p. 161, Lewıs ibid. 41 (1906) p. 110. 
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glaubten, daß die Landform steril bleibe. Dies ist indes durchaus nicht 
der Fall. Vielmehr kann sie ebenso wie die Wasserform fruktifizieren !). 
Ja wir wissen nicht, ob die letztere Gametangien bilden kann, oder nur 
die auf dem Land entstandenen sich weiter entwickeln läßt. Denn nach 
Lewis werden diese im Herbst, wenn die Thalli auf dem Lande wachsen, 
angelegt; Befruchtung und Sporogonbildung kann dann sowohl bei der 
Landform als bei der schwimmenden Wasserform erfolgen. 

Nur vergleichende Kulturen können die Frage entscheiden. Es wird 
sich dabei fragen, ob bei den in der Natur gewöhnlich gegebenen Be- 
dingungen bei der Wasserform Sexualorgane angelegt werden; unter be- 
sonderen Bedingungen wird dies gewiß möglich sein. Übrigens ist die 
Pflanze bezüglich ihrer Verbreitung von der Sporenbildung unabhängig’). 
Denn die durch Verzweigung entstandenen Thalluszweige der Wasserform 
(Fig. 612) trennen sich leicht voneinander und bilden im Herbst eine Art 
„Ruheknospe“ aus. Die Ruhe ist aber eine durch äußere Faktoren be- 
dingte, im warmen Gewächshaus 
wächst die Landform auch im 
Winter weiter. 

Daß die Wasserform durch 
die starke Entwicklung der 
Ventralschuppen gegenüber der 
Fig. 613. Riceia Landform ausgezeichnet ist, 


nat. Gr., von oben. 
Die Zweige des 
Thallus vereinzeln 
sich durch Ab- 
sterben von hinten 


natans, Landform, wurde p.575 erwähnt (Fig. 612), 


wo auch auf die Analogie mit 
Riella hingewiesen wird. 
Bei der durch die Rhizoiden 


dem Boden angehefteten Land- 
form (Fig. 613) °) sind die Ven- 
tralschuppen *) verdeckt. Ur- 
'sprünglich liegen sie übrigens 
auch bei der Wasserform dem Thallus an. Erst bei weiterem Wachstum 
stehen sie von ihm ab. Sie dienen zweifellos — wie die Wasserblätter 
von Salvinia — der Weasseraufnahme und der Stabilisierung auf dem 
Wasserspiegel, denn die Oberseite ist wie bei anderen Riccien nicht benetzbar. 

Eine weitere Eigentümlichkeit ist — ebenso wie bei der Wasserform 
von Riccia fluitans — das Zurücktreten bzw. Fehlen der Rhizoiden. Die — 
wie es scheint — ziemlich entwickelten Ursachen dafür ganz klarzulegen, 
ist bis jetzt nicht gelungen (vgl. p. 610. Daß nicht das Fehlen von 
Kontakt für die Wasserform von R. fluitans in Betracht kommt, wie Verf. 
früher annahm, haben ihm spätere Beobachtungen gezeigt. 

Noch mehr als eine ins Wasser geratene Landpflanze ist Riccia fluitans 
erkennbar. Denn ihre Wasserform ist stets steril, während die Landform 
leicht fruktifiziert. 

Riccia fluitans*) schwimmt im Wasser, die Oberseite — auch der 


!) Was schon Bıscrorr (Lehrbuch der Botanik III 2, 1840 p. 1095) festgestellt hat. 

?) In Deutschland scheint die Fruktifikation nicht häufig einzutreten. 

>) In der 1. Auflage war durch einen Schreibfehler diese Figur als R. fluitans be- 
zeichnet. Nicht weniger als drei Autoren haben diesen Irrtum hervorzuheben die Freund- 
lichkeit zehabt. 

*) Die neuerdings gemachte Angabe, daß sie auch fehlen können, ist wie die des- 
selben Autors, daß Riccia fluitans keine Ventralschuppen habe, irrtümlich, ebenso die, 
daß die Wasserformen von Riccien öfters „komplizierter“ gebaut seien als die Land- 
formen. Selbstverständlich darf man nur Wasserform und Landform einer und der- 
selben Art vergleichen, nicht die Wasserform einer Pflanze mit der Landform einer 
anderen. 


Fig. 612. Riccia natans. 
Wasserform nach BiscHorr, 
etwa 2mal vergr. 


her. 


- 
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Landformen — ist hier ebenso benetzbar wie die Unterseite. Die Atem- 
öffnungen werden — wahrscheinlich durch stärkeres Wachstum der be- 
nachbarten Zellen — geschlossen, was insofern von keiner großen Be- 


deutung sein dürfte, da sie so eng sind, daß Wasser kaum ein- . 
dringen wird. 

Die abweichenden Eigenschaften der Wasserform von Marchantia 
polymorpha sind nach dem p. 610 Mitgeteilten der Hauptsache nach den 
Wirkungen verminderter Beleuchtung und gehemmter Transpiration zuzu- 
schreiben. Sexualorgane werden bei diesen Wasserformen nie gebildet. 

Nach der u. a. auch vom Verf. vertretenen Ansicht beruht dies dar- 
auf, daß bei Feuchtkultur nicht die zur Bildung der Gametangien not- 
wendige Anhäufung organischer Baustoffe. zustande kommt. 

Auch Riccia fluitans wuchs in der Landform im Warmhaus im Winter 
üppig weiter. 

Pellia calycina wächst in der Umgebung Münchens vielfach auf 
Steinen in Bächen. Gametangien wurden nie an der Wasserform be- 
obachtet, deren Thalluszweige schmäler sind als die der Landform und 
ausgesprochener als bei dieser den Gegensatz zwischen der äußersten 
assimilierenden Schicht des Thallus!) und dem inneren der Speicherung 
dienenden Gewebe zeigen. Sie scheinen die eigenartige Herbstform, wie 
sie bei der Landpflanze auftritt, nicht zu bilden. — Auch alle anderen 
im Wasser vertretenen Lebermoose sind nur Wasserformen von sonst auf 
dem Lande lebenden Arten wie Chiloscyphus polyanthus, Scapania uli- 
ginosa, Sc. undulata, eine Liste, die keineswegs vollständig ist, zumal man 
jedenfalls manche Lebermoose, die keine Wasserformen bilden, künstlich 
im Wasser ziehen kann, wie Verf. dies z. B. mit Plagiochila asplenioides 
und Sphaerocarpus terrestris länger Zeit tat. 

Bei einigen dieser Lebermoosen zeigte die Wasserform habituelle 
Unterschiede von der Landform. So fand z. B. SprRucE eine „flutende“ 
untergetauchte Form von Eulejeunea inundata, welche durch ihre ge- 
streckten Internodien an typische Wassermoose wie Fontinalis und Cono- 
mitrium erinnert. Bei diesen Wassermoosen werden wir ganz dieselben 
Verhältnisse antreffen wie bei den „hydrophilen“ Lebermoosen — auch 
sie leiten sich von Landformen ab. 

Die Hypothese von den vom Wasser auf das Land geratenen Bryo- 
phyten ist also durch die Betrachtung der „amphibischen“* Formen nicht 
gestützt. Daß die Sexualorgane zu ihrer Funktion an das Vorhandensein 
von Wasser gebunden sind, ist klar, berechtigt aber noch nicht zu einer 
Ableitung der Bryophyten von Wasserpflanzen. Denn deshalb, weil die 
Spermatozoen sich im Wasser verbreiten, braucht nicht der ganze 
Vegetationskörper im Wasser gelebt zu haben. 

Und wenn man eine solche Ableitung auch als in ferner Vergangen- 
heit stattgefunden annimmt, so fehlt es doch jetzt an allen Anknüpfungs- 
punkten dafür. Was wir jetzt sehen können, ist, wie mehrfach betont, 
nicht eine Ableitung der Wasserformen von Landformen, sondern gerade 
das Gegenteil. 


$ 24. Beziehungen zu anderen Organismen. 
Hierbei kommt (abgesehen von den oben erörterten tierischen In- 
quilinen) in Betracht 1. die Symbiose von Nostoc mit Blasia und 


!) Dasselbe war der Fall bei einer Wasserform von Aneura sinuata, die ich Herrn 
Prof. Grück (nebst einem reichlichen Material von R. natans) verdanke. 
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Anthoceros, 2. das Vorkommen von Pilzen in dem Vegetationskörper 
mancher Lebermoose, 3. der Schutz gegen Tiere. 


1. Die Schleimhöhlen der Anthoceroteen sind ganz regelmäßig von 
- Nostockolonien bewohnt. Die beweglichen Fadenstücke von Nostoc (die 
Hormogonien) dringen in die Schleimspalte ein und wachsen innerhalb 
der sich erweiternden Höhlung zu einer Nostockolonie heran. Diese übt 
auf die Schleimhöhle eine eigentümliche Wirkung aus: die Spalte wird 
geschlossen und die Wandzellen der Höhle wachsen zu Schläuchen aus, 
welche sich verzweigen und unter sich und mit der Nostockolonie in so 
innige Berührung treten, daß es aussieht, als ob ein parenchymatisches 
(rewebe vorhanden sei, in dessen Interzellularräumen sich Nostoc befindet. 


Ebenso sind die Blattohren von Blasia regelmäßig von Nostoc be- 
wohnt (gelegentlich traf ich auch andere Cyanophyceen darin), welcher 
eine Vergrößerung „des Ohres“ bedingt und die Bildung eines (aus einer 
Zelle bestehenden) vielfach verzweigten Schlauches, der in die Nostoc- 
kolonie hineinwächst. 


Wie diese „Symbiose“ aufzufassen ist, darüber fehlen uns noch alle 
experimentellen Belege. 


Neuerdings hat Os!) für eine andere, regelmäßig von einer Uyano- 
phycee bewohnte Pflanze — Azolla — angegeben, daß sie den freien 
Stickstoff der Luft sich anzueignen vermag, wobei aber zunächst nicht 
entschieden ist, wie dies geschieht, ob — was den neueren Erfahrungen 
über die Ernährung der Cyanophyceen nach nicht eben wahrscheinlich 
erscheint — durch Vermittlung der Anabaena oder durch dieser an- 
haftende N-assimilierende Bakterien. Ob bei Lebermoosen Ähnliches statt- 
findet, bleibt näher zu untersuchen. Nach den Angaben von PEIRCE?) sollen 
nicht mit Nostoc infizierte Exemplare von A. Pearsoni kräftiger wachsen 
als infizierte — was nicht für einen „Nutzen“ der Infektion sprechen 
würde. | 

Hervorzuheben ist, daß bei den Lebermoosen ebenso wie bei Azolla 
und Gunnera die Cyanophyceen nur in schleimbildende. Hohlräume 
einwandern, es macht den Eindruck, als ob sie in diese hineingelockt 
würden. Sie finden dort geschützte Wohnräume. Ich habe früher (Mus- 
cineen p. 360) vermutet, daß die Nostockolonien als Feuchtigkeitsreservoire 
dienen könnten (vermöge ihres wasserhaltenden Schleimes), indes ist dies 
auch nur eine experimentell nicht gestützte Vermutung. 


Wenn angegeben wird, daß auch Riccien von Uyanophyceen bewohnt 
seien, so handelt es sich wohl nur um ein gelegentliches, nicht um ein 
regelmäßiges Vorkommnis. Mir ist ein solcher Fall nie begegnet, obwohl 
ich viele Riccien untersucht habe. 


2. Sowohl thallose als foliose Lebermoose zeigen häufig ihre Rhizoiden 
oder ihren Vegetationskörper mit Pilzen infiziert ?), so z. B. Marchantia 
polymorpha, Fegatella conica, Preissia commutata, Cyathodium foeti- 
dissimum, Kantia Trichomanis und viele andere akrogyne Formen ?). (Von 
einer „Mykorrhiza“ zu sprechen, wie manche Autoren dies tun, ist offen- 


I) A. Ozs, Über die Assimilation des freien Stickstofis durch Azolla. Zeitschr. für 
Botanik V (1913 p. 145). 

?®) G. Perrce, Anthoceros and its Nostoc Colonies. Botan. gazette 42 (1906) p. 55. 

®) Vgl. z. B. Prxro, Einiges über die Mykorrhiza bei den Muscineen (Bull. intern. 
de l’academie de Boheme 1905). GarRJEAnNE, Über die Mykorrhiza der Lebermoose. 
Beih. zum bot. Zentralblatt XV (1993). In diesen Arbeiten ist auch die ältere Literatur 
zitiert. 


G.s5; Pr 
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bar sinnwidrig. Mykorrhiza heißt „verpilzte Wurzel“. Hier handelt es 
sich aber doch nicht um Wurzeln!) 

So weit bis jetzt bekannt, dürfte es sich bei den Pilzen um mit den 
Pflanzen nicht konstant verbundene harmlose Parasiten handeln, die dem 
Lebermoos keinen Nutzen, aber auch kaum einen Schaden bringen. 

3. Schutz gegen Tiere. 

Viele Lebermoose werden von Tieren, namentlich Schnecken, nicht 

efressen !), was wohl meist auf dem Vorhandensein bestimmter „Schutz- 

stoffe“ beruht, da mechanische Schutzmittel nur bei solchen in Betracht 
kommen können, die stark verdickte Zellmembranen haben; auch läßt 
sich leicht beim Kauen bei vielen Lebermoosen ein unangenehmer Ge- 
schmack konstatieren, und — mit Alkohol — ausgelaugte Pflanzen werden 
gefressen. 

Es liegt nahe, das Geschütztsein der Lebermoose gegen Tierfraß, 
sowie den eigentümlichen (seruch ?), den manche Arten besitzen, mit dem 
Vorhandensein der Olkörper”?) in Verbindung zu setzen, wofür freilich 
kein experimenteller Beweis vorliegt. 

Die Olkörper liegen in Einzahl (Marchantieen) oder Mehrzahl in den 
Zellen, sie bestehen aus einer Grundsubstanz (einem Stroma), dem Tropfen 
fettiger Substanzen eingelagert sind, außerdem bei Marchantieen Gerb- 
stoff, bei anderen vielleicht auch geringe Mengen ätherischer Ole. Jeden- 
falls sind die hier abgelagerten Stoffe ihrem ganzen Verhalten nach als 
Exkrete zu bezeichnen (sie finden sich z. B. auch bei im Dunkeln neu 
gebildeten Teilen), ohne daß es bis jetzt möglich wäre, ihre Bedeutung 
im Stoffwechsel näher festzustellen. KüÜSTER vermißte sie bei Unter- 
suchung einer größeren Anzahl von Lebermoosen nur bei Riccia lamellosa, 
Oxymitra pyramidata, zwei ÜUlevea-Arten, Metzgeria furcata und Metzgeria 
pubescens, Cephal. bicuspidata und ©. Michauxii, während z. B. andere 
Riccia-Arten sie besitzen; Blasia und den Anthoceroteen scheinen sie 
ganz zu fehlen. 

Ob bei diesen von Nostoc bewohnten Lebermoosen etwa die Nostoc- 
kolonien (die vom Tier nicht gefressen werden) als „Schutzkörper“ dienen, 
bedarf experimenteller Prüfung. 


4. Kapitel. 


Ungeschlechtliche Vermehrung der Lebermoose. 


$ 25. Allgemeines über Brutorgane.‘) 


Viele Lebermoose haben außer der Vermehrung durch Sporen noch 
„Brutorgane“, d. h. es lösen sich bestimmt ausgebildete Teile des Vege- 
tationskörpers ab und werden zu neuen Pflanzen. 


) Vgl. Sranr, Pflanzen und Schnecken. Jena 1888. 

?) Sehr wahrnehmbar z. B. bei Fegatella conica, Grimaldia, auch die Riellen riechen 
charakteristisch anis- oder corianderähnlich. 

3) Vgl. W. v. Küster, Die Ölkörper der Lebermoose und ihr Verhalten zu den 
ee lasten. Inaug.- Dissert. Basel 1894, daselbst ist die ältere Literatur zitiert Lon- 
MANN, Beitrag zur Chemie und Biologie der Lebermoose (Beih. zum botan. Zentralblatt 
XV 1905). Sranı hat die Ölkörper. als „Schutzkörper“ bezeichnet. 

#4) Die Literatur ist angeführt in: H. Buch, Über die Brutorgane der Lebermoose, 
Helsingfors 1911. — Die im Texte gegebene Darstellung beruht, wo nichts anderes an- 
gegeben ist, auf eigenen Untersuchungen des Verf. 
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Wir verstehen darunter also z. B. nicht die Vermehrung, welche 
durch Vereinzelung der Aste beim Absterben des hinteren Teiles von 
dem Substrat angeschmiegten Pflanzen eintritt, da es sich dabei nur um 
die Vereinzelung gewöhnlicher Vegetationsorgane handelt, nicht um 
besonders ausgebildete Brutorgane. 

Diese lassen sich bei manchen, wie z. B. Fegatella supradecomposita 
zeigt, ‚nicht scharf abgrenzen von den oben angeführten „Einrichtungen 
zur UÜberstehung von Trockenperioden.“ 

Wo, wie bei der genannten Fegatella, bei Anthoceros dichotomus u. a. 
die zur UÜberstehung von Trockenperioden bestimmten Thallusäste in 
größerer Zahl auftreten, dienen sie natürlich zugleich auch als Brut- 
organe. 

” Auch die große Regenerationsfähigkeit ') der Lebermoose trägt oft 
ohne äußere Eingriffe zu ihrer ungeschlechtlichen Vermehrung bei, und 
die Vermehrung durch „Bruchblätter* z. B. beruht eben auf dieser Re- 
generationsfähigkeit. Es ist auch nicht nötig, daß ein Teil des Leber- 
mooskörpers sich (wie das bei den Bruchblättern der Fall ist) ablöst. 

Es genügt vielmehr schon eine Lockerung des physiologischen 
Zusammenhanges z. B. zwischen Blatt und Vegetationspunkt, um auf den 
Blättern oder Perianthien mancher Lebermoose Adventivsprosse auftreten 
zu lassen. Ja es können solche 
auch ohne äußerlich wahrnehm- 
bare Hemmung oder Schädi- 
gung dieses Zusammenhangs, 
bzw. des Vegetationspunktes 
gebildet werden. 

So finden sich „Adventiv- 
sprosse“ auf Blättern nicht nur 
an alternden oder vegetations- 
punktlosen Sproßteilen, sondern 
auch an solchen anscheinend 
durchaus normaler Sprosse bei 
manchen Plagiochila-Arten wie 
der in Fig 614 abgebildeten. 
Auf den Blättern finden sich 


Fig. 614. Plagiochila sp. I. Stück einer Pflanze Br un m ea 
mit zwei Blättern, auf denen neue Pflänzchen a n =. kleinen, rud = 
(durch Kreise angedeutet) auftreten. ZI. Stück mentären Blättern. Diese sich 
der Blattfläche mit drei- bis vierzelligen Anlagen leicht ablösenden Sprosse gehen 
stärker vergrößert. III. Ein Zellkörper, an dem hervor aus Zellkörpern ?), die 
ein junges Pflänzchen entstanden ist. aus je einer Zelle des Blattes 

den Ursprung nehmen. 

Eine Zelle eines solchen Zellkörpers (Fig. 614, III) wird zur Sproß- 
scheitelzelle. 

Würden die Zellkörper abfallen, ehe an ihnen eine Sproßanlage 
entsteht, so würde man sie als „Brutkörper“ bezeichnen. Die Bildung 
von Brutorganen ist eigentlich auch nur eine „spontane“, d. h. nicht durch 
Eingriffe von außen veranlaßte Regeneration. 


') Vgl. Goeser, Einleitung in die experimentelle Morphologie 1908. Kre#, Über 
die Regeneration der Lebermoose. Nova acta Acad, Leop. Carol. Vol. XC 1906. 

?) Diese Zellkörper entsprechen „Vorkeimen“ (vgl das Kapitel über Sporenkeimung) 
Buc# beobachtete, daß an noch im embryonalen Zustand abgetrennten Blättern „Adventiv- 
sprosse“ direkt, an älteren unter Vermittlung eines Vorkeims entstehen. 
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Bei der „spontanen Regeneration“ handelt es sich um die Ablösung 
eines „Brutorgans“ vom Körper des Liebermooses. 

Dieses Brutorgan kann entweder dadurch entstehen, daß die Ent- 
wicklung eines schon vorhandenen Organs in andere Bahnen gelenkt wird. 
oder daß einzelne Zellen sich ablösen. j 

Im ersteren Fall handelt es sich um „umgebildete“ Sprosse, Blätter 
oder (bei thallosen Formen) Schleimpapillen (z. B. Blasia, Marchantia). 
Eine scharfe Trennung gegenüber dem zweiten ist, wie schon das von 
Plagiochila angeführte Beispiel zeigt, nicht immer durchführbar. 

Wo bei dieser Gruppe von Brutorganen sich statt einzelner Zellen 
Zellkörper ablösen, ist dies, wie Verf. früher dargelegt hat, darauf zurück- 
zuführen, daß die Brutzellen schon vor dem Abfallen von der Pflanze 
auskeimen. 

Es liegen die Verhältnisse dann ganz ähnlich wie bei den Sporen, 
die bei Pellia, Fegatella, Dendroceros schon in den Sporogonien — statt 
erst nach der Aussaat — die ersten Keimungsstadien zurücklegen. 

Eine zweite, als allgemein gültig erwiesene Auffassung ist die, daß 
die Keimung dieser Brutzellen der Hauptsache nach übereinstimmt mit 
der Sporenkeimung. In manchen Fällen ist dies ohne weiteres klar, 
namentlich dort, wo die Brutkörperkeimung nach der Ablösung statt- 
findet. In anderen ist die Übereinstimmung scheinbar nicht vorhanden. 
Es hängt dies damit zusammen 1. daß die Auskeimung der Brutkörper 
an der Pflanze selbst unter anderen Verhältnissen stattfindet, als die 
Sporenkeimung:; 2. daß dabei vielfach eigenartige Doppelbildungen auf- 
treten, welche die Ubereinstimmung mit der Sporenkeimung verdecken. 

Für beides ist die oft untersuchte Brutkörperbildung von Marchantia 
und Lunularia ein lehrreiches Beispiel. 

Die Auffassung des Verfassers, daß diese Brutorgane nichts anderes 
seien als aus Umbildung von Schleimpapillen hervorgegangene vertikal 
gestellte (Doppel-)Keimscheiben (denen der verwandten Gattung Riella 
entsprechend), ist auf Widerspruch gestoßen, der aber ihre Unhaltbarkeit 
durchaus nicht erwiesen hat, und auf irrtümlicher Deutung der Riella- 
keimung beruhte. 

Brutkörper, wie die von Marchantia, an welchen zwei neue Pflanzen 
(wenigstens „potentia“) vorhanden sind, bezeichnen wir als bivalente. 
Dahin gehören auch die von Blasia, Cavicularia und manchen Lejeunea- 
Arten. Man könnte versucht sein, solche Brutkörper aus einer früh- 
zeitig erfolgenden Gabelung abzuleiten, wie sie tatsächlich bei den Brut- 
ästen von Fegatella supradecomposita stattfindet. Da es indes auch 
plurivalente Brutkörper gibt, bei denen eine solche Ableitung nicht tunlich 
erscheint (z. B. Radula epiphylla, Fig. 636—639), so ist es einfacher zu 
sagen: daß bei den Brutkörpern entweder alle peripherischen Zellen gleich 
sind (z. B. Radula complanata) oder die Weiterentwicklung auf eine, 
zwei oder mehrere Stellen am Rande beschränkt wird. In diesen Fällen 
reden wir also von uni-, bi- und plurivalenten Brutkörpern. 

Wenn wir bedenken, daß die Brutkörperkeimung mit der Sporen- 
keimung übereinstimmt, wird es auch weniger auffallend sein, daß aus 
der Brutkörperkeimung bei beblätterten Lebermoosen thallose Bildungen 
hervorgehen können, die sich ihrerseits durch Brutkörper vermehren 
können (vgl. Fig. 635, I). Diese entsprechen den .‚Jugendstadien, von denen 
wir im allgemeinen Teile (I p. 368ff.) sahen, daß sie bei manchen Formen 
der Folgeform gegenüber stark in den Vordergrund treten und sich 
selbständig vegetativ vermehren können. 
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Die Bedingungen, unter denen die Brutkörperbildung bei den ein- 
zelnen Arten eintritt, bedürfen der experimentellen Prüfung, von welcher 
bis jetzt nur einzelne Anfänge vorhanden sind '?). 


Es ist ohne weiteres klar, daß die Brutkörperbildung nur bei einem 
relativen Überschuß an Assimilaten möglich sein wird, also bei geringer 
Lichtintensität oder starker Zufuhr von Wasser und Aschenbestandteilen 
unterbleibt, es sei denn, daß auch die Bedingungen für das vegetative 
Wachstum ungünstig beeinflußt werden. Da die Bildung von Sexual- 
organen meist noch höhere Ansprüche an die Ernährungstätigkeit stellt, 
so kann, wenn die Assimilate z. B. von der Sporogonbildung in Anspruch 
genommen werden, der Anschein eines gewissen Gegensatzes zwischen 
Brutkörperbildung und geschlechtlicher Fortpflanzung zustandekommen, 
während in anderen Fällen (wenn die Assimilate reichlich vorhanden sind) 
gleichzeitig auch Brutkörper auftreten können. So weit sich bis jetzt be- 
urteilen läßt, sind beiderlei Organbildungen von verschiedenen äußeren 
Bedingungen abhängig — vorausgesetzt natürlich, daß es sich um Leber- 
moose handelt, welche die Fähigkeit zur Brutkörperbildung besitzen, was 
keineswegs bei allen der Fall ist. 


Auch bei gleichbleibenden Außenbedingungen kann ein Anstoß zur 
Brutkörperbildung durch Korrelationsänderungen gegeben werden. So 
kann, wenn das vegetative Wachstum irgendwie gehemmt wird, eine Assi- 
milatanhäufung zugunsten der Brutkörper eintreten. Die Bildung der 
letzteren kann aber auch, wie wir z. B. bei Fegatella decomposita sehen 
werden, das vegetative Wachstum ganz unterdrücken, die Pflanze er- 
schöpft sich in Brutknospenbildung. Auch hier sind die „Bezüge“ (vel. 
p. 32) im einzelnen noch zu entwirren. 


Wenn im folgenden die Brutkörperbildung nicht nach einzelnen 


Kategorien, sondern nach den Verwandtschaftsgruppen geschildert wird, 


so geschieht dies, um dadurch auf die Parallelbildungen zwischen den 
einzelnen Gruppen hinzuweisen. Solche Parallelbildungen ergeben sich 
auch mit den. Laubmoosen. 


Daß die Brutkörperbildung die Verbreitung durch Sporen ersetzen 
kann, bedarf kaum der Erwähnung. 


Jedermann weiß, wie stark verbreitet die wahrscheinlich mit Orangen- 
kübeln aus Südeuropa eingeschleppte Lunularia in vielen Gärten Mittel- 
europas ist. Da die Brutkörper selbstverständlich stets Pflanzen von dem 
(seschlechte der Mutterpflanze ergeben und nur weibliche Pflanzen ein- 
geschleppt wurden, so findet eine Sporenbildung in Deutschland bei Lunu- 
laria nicht statt. Die Archegonienbildung aber geht ganz normal weiter 
und die Eizellen haben ihre Befruchtungsfähigkeit nicht verloren. 


S 26. Brutkörperbildung in der Marchantiaceenreihe, 


1. Brutäste (oder Brutknospen). 


Brutäste, die (soweit sich ohne Kenntnis der Entwicklungsgeschichte 
beurteilen läßt) aus der gewöhnlichen „Gabelung“ des Thallus hervor- 
gegangen sind, finden sich bei der in Japan verbreiteten, seit einigen 
Jahren auch in Europa kultivierten Fegatella supradecomposita. 


I) Vel. z. B. Dacunowskı, Zur Kenntnis der Entwicklungsphysiologie von Mar- 
chantia polymorpha (Jahrb. für wiss. Botanik XLIV (1907) und Buca a. a. O. (1907). 
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Wie Fig. 615, / zeigt, treten sie oft in so großer Menge auf, daß 
der Thallus an den Spitzen damit dicht besetzt ist, es wird also die Ver- 
zweigung hier in viel rascherem Tempo als sonst ausgeführt. Fig. 615, /] 
zeigt, daß die Brutknospen verschiedene Größe erreichen können — wahr- 
scheinlich liegt dieser (zrößenverschiedenheit eine Verschiedenheit im 
zeitlichen Auftreten zugrunde. 

Die Brutäste sind Platten, die vorne breiter, hinten schmäler sind, 
manche haben auch annähernd kreisförmigen Umriß. Sie sind mit 


Fig. 615. Fegatella supradecomposita. 7. Thallus mit zahlreichen randständigen Brut- 

knospen. //. Ebenso mit verschieden großen Brutknospen (/. u. ZI. 2!/; mal). III. Stärker 

vergr. Austreibende Brutknospe A; S Schuppen. IV. Die Brutknospe AB hat einen 

sehr kleinen Thallus 7 entwickelt, der an der Spitze in eine neue Brutknospe NB 
übergegangen ist. 


Reservestoffen angefüllt. Nach ihrer Bildung stirbt der vegetative Thallus 
(bei kultivierten Pflanzen im Spätherbst) unter Schwarzwerden ab — 
wahrscheinlich deshalb, weil alle Baustoffe zur Bildung der Brutknospen 
verwendet werden; auch sind die Vegetationspunkte wohl alle zur Brut- 
knospenbildung aufgebraucht. Da die Brut- 
körper auf dünnen Stielen stehen, können sie FR 
sich leicht ablösen. Sie schwimmen auf Wasser N) 
(offenbar wegen der von den unten zu er- 
wähnendenVentralschuppen festgehaltenen Luft). 
Sie sind aber klein genug, um auch durch den 
Wind fortgeführt werden zu können. 

Ihre Zweignatur ergibt sich daraus, dab 
sie auf ihrer Unterseite die für die meisten 
Marchantiaceen charakteristischen Ventral- 
schuppen besitzen (Fig. 616). Seitlich haben 
sie zwei Vegetationspunkte (kleine auch nur 
anen), die en der Keimung auswachsen 
(Fig. 615, III). ’ 
Ob diese mit massenhafter Brutknospen- ee ee 
bildung ausgerüstete Pflanze in Japan regel- 3 Brutknospen, von unten. 
mäßig auch Sporogonien hervorbringt, wie 12fach vergr. 
unsere F. conica, ist mir nicht bekannt. Meine 
Exemplare waren männlich, sie bildeten sehr zahlreiche Antheridien- 
scheiben. Das Auswachsen der Brutknospen fand bei meinen Pflanzen 
Ende Januar und Anfang Februar statt. Daß die Bildung der Brut- 
knospen von äußeren Bedingungen stark beeinflußt wird, zeigt folgender 
Versuch. 

Es wurden Brutknospen im Januar unter Leitungswasser zum Austreiben 
gebracht. Am 20. Februar zeigte die Untersuchung, daß eine größere 
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Anzahl der aus den Brutknospen erwachsenen Pflanzen an der Spitze 
eines kümmerlichen Thallus wieder eine Brutknospe erzeugt hatten, wo- 
a“ das Wachstum abgeschlossen war. Der Thallus war zuweilen unter 
!/, mm lang (Fig. 615, Iv). 

Es dürfte hier derselbe Fall vorliegen, den Verf. früher für Myrio- 
phyllum nachweisen konnte). Es zeigte sich, daß bei dieser Pflanze die 
Bildung der „hibernacula“ (welche physiologisch ganz den Brutknospen 
von F. supradecomposita entsprechen), jederzeit durch Hungern (un- 
genügende Zufuhr von Aschenbestandteilen) hervorgerufen werden kann. 
Bei F. supradecomposita könnte man auch an verminderte Sauerstoff- 
zufuhr denken. Eingehendere Untersuchungen sollen darüber berichten, 
hier kam es nur darauf an, zu zeigen, daß die Bildung der Brutknospen 
von Außenfaktoren abhängig ist. 

Während bei F. supradecomposita umgebildete Seitensprosse in 
den Dienst der vegetativen Vermehrung und Erhaltung gestellt werden, 
benutzt F. conica dazu V entralsprosse?). 

Diese treten auf unter Verhältnissen, welche für das vegetative 
Wachstum ungünstig sind. Sie sind knöllchenförmig, etwa stecknadel- 
kopfgroß, ohne Ventralschuppen nur mit einigen Rhizoiden ausgerüstet, 
aber nicht für Ruheperioden eingerichtet. Das entspricht der Tatsache, 
daß F. conica ständig feuchte Standorte bewohnt, was bei F. supradecom- 
posita offenbar nicht der Fall ist, vielmehr ist anzunehmen, daß an deren 
Standorten eine Trockenperiode (sei es nun physikalische oder physio- 
logische Trockenheit) vorhanden ist. Wir sahen indes oben, daß nicht 
die Trockenheit als solche, sondern der Mangel an Zufuhr bestimmter 
Nährstoffe (Aschenbestandteile) das Auftreten der „hibernacula“ bedingt. 
Ob es auch bei F. conica so ist, bleibt zu untersuchen?). Es wird hier 
einerseits die Korrelation mit dem Hauptsproß andererseits die Veran- 
lassung einer Hemmung in der Weiterentwicklung der Ventralsprosse in 
Betracht kommen, letztere ist nach der hier vertretenen Auffassung durch 
mangelhafte Nährstoffzufuhr wie bei Myriophyllum bedingt; auch der 
Lichtmangel kann in Betracht kommen. 


2. Brutkörper, welche Schleimpapillen bzw. Ventral- 
schuppen homolog sind. 


Sehr merkwürdige Brutkörper besitzen einige Arten der Gattung 
Riella®). Die Brutkörper bestehen aus zahlreichen Zellen. Es lassen 
sich an ihnen zwei Teile unterscheiden: ein unterer flacher (K Fig. 617) 
und ein oberer BD, konkav nach oben eingekrümmter. Im letzteren fallen 
außer der Schleimpapille S eine Anzahl Rhizoidinitialen (mit X X. be- 
zeichnet) auf. Der obere Teil 5 ist (bei R. Cossoniana) schwerer als der 
untere, namentlich auch vermöge seines reichlichen Stärkegehaltes. Die 
Brutkörper sinken, dem „Blatteil“ D voran, im Wasser nach unten, können 


' !) GoEBEL, Pflanzenbiolog. Schideruilen (1895) p. 360. Ebenso verhält sich Utri- 
cularia. 

°) G. Karsten, Beitr. zur Kenntnis von Fegatella conica. Bot. Zeit. 1887. 

>) Zu prüfen wäre wohl auch ob die Brutknöllchen, wie KArstEen annimmt, wirk- 
lich radiär ausgebildet sind und die Lichtrichtung es ist, welche bestimmt, welche 
Seite Luftkammerseite, welche Seite Rhizoidenseite bei den aus den Brutknöllchen ent- 
standenen Pflanzen wird. Neuere Erfahrungen mit Selaginella lassen es möglich er- 
scheinen, daß das Licht eine Bedingung für das Auftreten dorsiventraler Struktur 
darstellt, aber nicht bestimmend dafür wirkt. Es würde also z. B. auch auf dem 
Klinostaten Dorsiventralität auftreten. 

4) Vgl. GoEBEL, Über die Brutknospenbildung und über die systemat. Stellung von 
Riella. Flora 98 (1908) (daselbst weitere Lit.). 
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Fig. 617. Brutkörper von Riella helicophylla stark vergr. D Blatteil, A Keimscheibe, 
S Schleimpapille, 7 Anheftungsstelle. 


Fig. 618. Riella Cossoniana. Spitze einer Pflanze, etwa 7fach vergr. Links der ge- 
wellte Flügel, rechts die Rippe. An dieser einige „Blätter“, ein Sporogon (mit geripptem 
Perianth) und ein Brutkörper 2. 
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aber durch Wasserströmungen verbreitet werden!), Der Teil X wächst 


zu einer Keimscheibe aus, an der eine 


entstehen. 


oder zwei neue Pflanzen 


Die Brutkörper entstehen zwischen den „Blättern“ des Stämmchens 
(Fig. 618, B), sie sind an diesem mittelst einer Trägerzelle (bei 7 Fig. 619) 
befestigt. Die Entwicklung der Brutkörper ist in Fig. 619 dargestellt. 


Sie stellen offenbar umgebildete „Blätter“ 
(d. h. in diesem Falle Ventralschuppen) dar. 
Auch diese besitzen eine (ursprünglich apı- 
kale) Schleimpapille; wird eine Blattanlage 
zum Brutkörper, so bildet sie an ihrer 
Basis eine Keimscheibe. 


Mit diesen Brutkörpern stimmen in 
einigen wesentlichen Punkten auch die oft 
erörterten Brutkörper von Marchantia und 
Lunularia überein. 

Diese Brutkörper (Fig. 621 D) sind be- 
kanntlich linsenförmige Zellkörper, die an 
beiden Seiten je eine Einbuchtung haben, 
in welcher die Vegetationspunkte liegen, aus 
denen je ein neuer Thallus sich entwickelt. 


Fig. 619. Brutkörperentwicklung von Riella Cosso- 

niana /, III, V in Flächenansicht von der Unter 

seite (der der Pflanze abgekehrten). // im optischen 

Längsschnitt (7mal vergr.). In /V beginnt Blatteil 

und Keimscheibe (KÄ) des Brutkörpers sich zu sondern. 
S Schleimpapille. Stark vergr. 


Fig. 620. Riella Cossoniana. 
Gekeimter Brutkörper schwach 
vergr. B Blatteil mit Rhizoiden 
verankert. K ausgewachsene 
Keimscheibe, an der zwei in die 
Keimscheibe übergehendePflanzen 
angelegt sind, welche „Blätter“ b 
und einzelne Archegonien A ge- 

bildet haben. 


Der ganze Brutkörper ist meiner Ansicht nach nichts anderes als 
eine vertikal gestellte, ohne Keimschlauch sich ent- 


) Noch leichter findet dies bei R. Poulsenii statt, deren Brutknospen nach Porsınp 


durch den Auftrieb an die Wasseroberfläche gelangen. 
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wickelnde Keimscheibet), die, ihrer Profilstellung ent- 
sprechend, nicht dorsiventral ausgebildet ist — auch bei 
den Keimscheiben wird erst durch das Licht die Dorsiventralität „indu- 
ziert“. Von den Keimscheiben anderer Marchantiaceen unterscheiden 
sich die Brutkörper (von ihrer bedeutenderen Größe und den damit 
im Zusammenhang stehenden Struktur- 
eigentümlichkeiten abgesehen) nur da- 
durch, daß sie nicht einen, sondern zwei 
Vegetationspunkte anlegen, bei Riella aber 
ist dies ebenso der Fall (dasselbe wird für 
Lejeuneabrutkörper anzuführen sein). 
Wenn wir bedenken, daß die „Blätter“ 
von Riella homolog sind den Schleim- 
papillen, die sich bei den Keimpflanzen 
der Marchantiaceen an Stelle der Schuppen 
finden (vgl. Fig. 621, E links und rechts) 
und an den noch nicht dorsiventralen Brut- 
knospen auf beiden Seiten auftreten, so 
wird es gerechtfertigt erscheinen, auch die u; 
Marchantia- und Lumulariabrutkörper als Fig. 621. Marchantia polymorpha. 
den Schleimpapillen homologzu betrachten, Brutkörperentwieklung. st Stiel: 
obwohl in der Einzelentwicklung davon = Anfügungsstelle; D Flächenan- 
nichts wahrzunehmen ist. Sie stimmen Sieht; die Vegetationspunkte liegen 
Be : = : in den Einbuchtungen; r Rhizoid- 
dann ın ihrem Ursprung mit denen von  jnitialen; EZ Querschnitt (durch die 
Riella überein. Ubrigens kommen in den Vegetationspunkte‘. (Lehrb.) 
Brutkörperbehältern Schleimpapillen ° mit 
den ersteren zusammen vor, wir sehen also, daß sie unter bestimmten 
Umständen auch später noch auf der Thallusoberseite auftreten können. 
Wie man darüber auch denken möge, jedenfalls scheint mir die 
Keimscheibennatur (die mit der morphologischen Bedeutung nicht zu- 
sammenhängt) der Marchantiabrutkörper sicher. 


BARNES und LaxD ?) bestreiten die Homologie der Marchantiabrutkörper 
mit Schleimpapillen. Sie verkennen dabei, daß es sich nicht um beliebige 
schleimbildende Zellen handelt (wie sie annehmen), sondern um Gebilde, die 
bei den thallosen Lebermoosen in bestimmter Gestalt und Anordnung auf- 
treten. Wir werden bei der Brutkörperbildung der Laubmoose auf ganz 
ähnliche Erscheinungen stoßen, d. h. auch bei diesen gibt es Brutkörper, die 
„Schleimhaaren“ analog sind. 


Ss 27. Brutkörperbildung bei thallosen Jungermanniaceen. 


A. Brutäste. 


l. Eine verhältnismäßig „primitive* Form von Brutästen findet sich 
bei Pellia calycna.. Gegen Ende der Vegetationsperiode entstehen 
an sterilen Exemplaren durch wiederholte Gabelung des Vegetations- 
punktes kurz bleibende, gelblichgrüne, nicht mit Rhizoiden versehene, viel- 
fach etwas aufgerichtete mit Stärke und anderen Reservestoffen gefüllte 


!) Im übrigen sind die Brutkörper bei den verschiedenen Marchantia-Arten nicht 
gleich. Es gibt z. B. solche, die nicht — wie dies bei M. polymorpha der Fall ist 
(Fig. 621, D und E bei r) Rhizoidinitialen haben. 

2) C. R. Barnes and W. J. G. Lanp, The origin of the cupule of Marchantia, 
Botanical Gazette 46, 1901. 
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Auszweigungen'). Da sie leicht abbrechen (was aber nicht spontan er- 
folgt, da keine besondere Abbruchstelle vorgebildet ist), so können sie in 
den Dienst der ungeschlechtlichen Vermehrung treten. Wenn sie nicht 
abbrechen, wachsen sie im nächsten 
Frühjahr als gewöhnliche Thalluszweige 
weiter. 


B. Brutkörperbildung. 


on 


1. Brutkörper, welche Schleimpa- 
pillen homolog sind. 
Y Blasia pusilla ist von beson- 
ir derem Interesse dadurch, daß sie im 
Besitze von zweierlei Vermehrungs- 
organen ist, die als „Brutkörper“ und 
„Brutschuppen“ bezeichnet werden. 


Verschieden sind sie nicht nur 
durch ihre Gestaltung, sondern auch 
durch den Ort ihrer Entstehung und 
Fie.622. Peilia calyeın. Yamada 
eines sterilen Thalluslappens im Herbst, Die Brutkörper sind von linsen- 

von der Unterseite. Vergr. förmiger Gestalt. Sie entstehen in 

flaschenförmigen, mit engem Halse ver- 
sehenen Behältern (Fig. 623), welche die älteren Forscher für Antheridien 
hielten. Sie keimen normal erst nach einer Ruheperiode. 


Fig. 624. Blasia pusilla. 
Brutschuppe mit jungerPflanze 
von unten. S Der über die 
letztere hervorragende Rand 
der Schuppe, b, b die zwei 
Fig. 623. Blasia pusilla Thallusstück mit ersten Blätter. A Blattohren. 
Brutkörperbehälter. Schwach vergr. Stark vergr. 


ı) Einige Systematiker haben diese Form als „var. fureigera“ beschrieben. Wie 
schon in der 1. Auflage angegeben, später von ZacHarras (Über Pellia calycina, Ver- 
handl. des naturw. Vereins in Hamburg 1906 p. 120) bestätigt wurde, handelt es sich 
nicht um eine „Varietät“ sondern eine im Herbst regelmäßig auftretende Gestaltver- 
änderung. Daß fruchtende Exemplare sie nicht (oder doch nur in Ausnahmefällen) auf- 
weisen, liegt offenbar daran, daß bei ihnen nicht die Anhäufung von Reservestoffen im 
Thallus eintritt, die den Anstoß zu der eigenartigen Verzweigung gibt. 
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Die „Brutschuppen“ dagegen stehen einzeln, aber oft in großer Zahl 
frei auf der Oberseite des Thallus.. Sie besitzen schon die Anlage 
einer jungen Pflanze (Fig. 624) und sind für sofortige Weiterentwicklung 
bestimmt. | 

Beiderlei Brutorgane sind also auf den ersten Blick recht verschieden. 
Es soll aber im folgenden nachgewiesen werden, daß sie einander homo- 
log sind. 

” Die Ansicht Leiteer’s, daß die Brutkörperbehälter umgewandelten 
Antheridienbehältern entsprechen, halte ich für unzutreffend. Ihrer 
Stellung und Entstehung. nach entsprechen die Brutkörper vielmehr den 
Schleimpapillen des Thallus, ebenso wie die Brutkörper von Marchantia 
und Lunularia, mit denen sie auch in ihrer Bivalenz übereinstimmen. 


Solche Schleimpapillen finden sich auch in den Brutkörperbehältern 
selbst vor. Sie (und die Verquellung des Stieles der Brutkörper) liefern 


Fig. 625. Blasia pusilla. 7.—/II. Künstlich innerhalb der Brutkörperbehälter zur 

Keimung gebrachte Brutkörper. p Schleimpapillen, b,, b, db, Blätter, Si Stiel, A in 

III. Brutkörper, dessen mit A bezeichnetes Stück als Dauerbrutkörper angelegt war, 

der sich dann aber weiter entwickelt und eine Pflanze angelegt hat. /V. und V. Dauer- 

brutkörper (V. gegen /V. um 90° gedreht), Jr Rhizoidinitialen, J Scheitelzellinitialen 
(in V. mit P bezeichnet), VI. Querschnitt der Knospe einer jungen Pflanze. 


den Schleim, welcher den Brutkörperbehälter erfüllt. Bei Wasser- 
aufnahme preßt er die abgelösten Brutkörper aus dem Halse des Be- 
hälters hinaus. Das Wasser besorgt wohl auch hauptsächlich die Ver- 
breitung der Brutkörper ebenso wie die der Brutschuppen. 


Die Brutkörper stehen ursprünglich auf einem einzelligen Stiele, von 
dem sie sich ablösen. Die Zellen, aus denen sie bestehen, sind nicht alle 
gleichartig. Vielmehr sind solche, die sich weiter entwickeln und solche, 
die nur als Reservestoffbehälter dienen, zu unterscheiden'). Erstere, die 
Initialen, befinden sich in zwei Gruppen (die meist aus je vier Zellen be- 
stehen) und sich durch ihre geringere Größe auszeichnen, rechts und 
links. Die Brutkörper sind also, wie schon erwähnt, bivalent (Fig. 625, IV. V.). 
Die beiden mittleren Zellen jeder Gruppe können zur Scheitelzelle einer 
neuen Pflanze, die oben und unten zu Rhizoiden auswachsen. 


E ı) H. Buch, Über die ungeschlechtliche Vermehrung von Biasia pusilla (Mıcr) L., 
Otversigt af Finska Vetenskaps-Societetens Förhandlingar Bd. 49 Nr. 16 (1906 —7)). 
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Trotz der Bivalenz entwickelt sich aus jedem Brutkörper gewöhnlich 
nur eine Pflanze (Fig. 626, A). Vermutlich hemmt die Entwicklung der 
Initialen auf der einen Seite korrelativ die der anderen. 

Von Interesse ist, daß die Keimpflanzen zunächst eine dreiseitig 
pyramidale Scheitelzelle (Fig. 626, A) und auch eine viel schärfere Ab- 
gliederung der Blätter als später besitzen (Fig. 625, VI), sie nähern sich 
also darin den Lebermoosen, bei denen Blatt und Sproßachse schärfer 
als bei Blasia voneinander abgegrenzt sind (vgl. p. 604). 

Für den Vergleich mit den Brutschuppen ist es von Bedeutung, daß 
die Brutkörper nicht immer als Dauerorgane überwintern. Schon GOTTSCHE 
bildet einen Fall von Keimung der Brutkörper innerhalb ihrer Be- 
hälter ab!). 

Die Untersuchung der unten zu erwähnenden Gattung Cavicularia 
veranlaßte mich, bei Blasia nach „Brutkörpern“ zu suchen, welche nicht — 
wie dies nach dem Obigen normal der Fall ist — in den Dauerzustand 
übergehen, sondern sofort innerhalb der Behälter keimen. 

Es gelang auch solche zu finden. Blasia bildet gelegentlich auch 
offene Brutknospenbehälter, genau den von Üavicularia anzuführenden 
entsprechend. Solche fand ich im Herbste?). Sie sind zweifellos als 
Hemmungsbildungen gegenüber den mit einem Hals versehenen Behältern 
zu betrachten?). 

In diesen fand ich neben Dauerformen auch solche, die am Stiele 
festsitzend auskeimten. Fig. 625, 1] zeigt einen solchen Fall. Es ist 
auf der linken Seite eine junge Pflanze entstanden, welche in einer Ver- 
tiefung des chlorophylihaltigen Brutkörpers liegt. Damit ist zugleich ein 
Ubergang zu den Brutschuppen gegeben, bei denen, wie wir oben sahen, 
die Anlegung der Pflanze noch früher erfolgt. Namentlich aber ist da- 
durch eine vollständige Ubereinstimmung hergestellt mit Oavicularia. Es 
gelang auch in gewöhnlichen Brutknospenbehältern überwinterter Pflanzen, 
welche sehr feucht gehalten wurden, sofortige Keimung der Brutkörper 
herbeizuführen (Fig. 625, 1, III), nicht etwa von fertigen, sondern von 
noch in der Entwicklung begriffenen, während dieselben Versuche im 
Sommer nicht von Erfolg waren. 

Sogar Brutkörper, die teilweise schon als Dauerform entwickelt waren, 
konnten zur sofortigen Keimung gebracht werden (Fig. 625, II). 

Die „Brutschuppen“ sind bis jetzt als von den Brutkörpern „spezi- 
fisch verschieden“ *) betrachtet worden; Buch hielt sie für junge sehr 
kurzgegliederte Sprosse. Demgegenüber ist hervorzuheben, daß keine 
wesentlichen Unterschiede zwischen Brutkörpern und Brutschuppen 
bestehen. An beide werden die Pflanzen seitlich an einen Zellkörper 
angelegt, nur erfolgt die Anlegung bei den Brutschuppen viel früher. 


Die schematischen Figuren 626, B und C sollen die Übereinstimmung 
der Entwicklung (und nur diese) erläutern®). Fig. 626, B soll die Ent- 


!) Gortscae, Haplomitrium Hookeri (1842) Taf. XVIII Fig. 1. 

®) Wie schon LeitGes beobachtete, finden sich derartige Behälter auch an den 
schmächtigen Trieben von im Zimmer — also bei relativ schwacher Beleuchtung — ge- 
zogenen Pflanzen. An solchen sah ich die Archegonien nackt auf der Rückenseite 
stehen, während sie sonst in eine Tasche versenkt werden. 

®») Selbstverständlich nicht zu verwechseln mit solchen älteren Brutkörperbehältern, 
deren — ursprünglich vorhandener — Hals abgefault ist. 

*) LeitGeEB, Unters. über die Lebermoose I p. 62. 

°) In anderer Hinsicht sind die Schemata nicht zutreffend. Z. B. sind die Brut- 
körper eigentlich asymmetrische Gebilde, auch auf das Zellnetz ist keine Rücksicht 
genommen. 
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wicklung einer Brutschuppe, 626, © die eines Brutkörpers erläutern. In 
beiden Fällen entsteht nach Abgliederung des Stieles zunächst eine Quer- 
wand 2, 2, welche bei der Brutschuppe entsprechend deren Entwicklung 
parallel dem Thallus etwas verschoben ist. Aus der unteren Zelle gehen 
nach verschiedenen weiteren Teilungen rechts und links die Initialen- 
gruppen J,.J hervor. Die Brutschuppe dagegen 
legt viel früher nur eine Initiale an, deren 
Auftreten das einer zweiten verhindert. Die 
oberhalb der Wand 7, 7 befindliche Zelle 
wächst dann zur Schuppe aus, vielleicht unter 
Beteiligung der sterilen Hälfte der unteren 
Zelle. 

Der Unterschied der beiden Brutkörper 
ist also nach dieser Auffassung ein verhält- 
nismäßig geringer, ein mehr scheinbarer als 
wirklicher: Die Brutschuppe unterscheidet sich 
vom Brutkörper dadurch, daß der obere 
Teil des Zellkörpers zu einer Schuppe aus- 
wächst, auf deren Unterseite die junge, sehr 
frühzeitig angelegte junge Pflanze zu liegen 
kommt. Diese Schuppe kann unregelmäßig 
gelappt sein, sie beteiligt sich wohl auch an Fig. 626. Blasia pusilla. 
der Lieferung von Assimilaten für die an 4 (nach Buch) gekeimter Brut- 


: - körper. Rechts eine Initiale zu 
oO F . 
ıhr entstandene junge Pflanze. Welche I 


Art von Brutkörpern entsteht, ist jedenfalls dem sie sich durch die Wände 
von dem durch Außenbedingungen beeinfluß- 2,2, 3 geteilt hat. S 3seitig 
baren Zustand der Pflanze abhängig, nicht ee ne B,C 
1 a 2 en chema Tur 1e ellunge eıner 
von einer festgelegten Periodizität. En ne eines Bret 
Die Homologie der beiden Arten von körpers. 
Brutkörpern wird nun noch ferner erwiesen Er 
durch Beobachtungen an der mit Blasia nahe verwandten (und vielleicht 


nicht von ihr zu trennenden) Gattung 

Cavicularia. Dieses bis jetzt nur aus Japan bekannte an trockenem 
Material!) untersuchte Lebermoos besitzt dorsale Brutknospenbehälter, 
welche von den flaschenförmigen bei Blasia scheinbar sehr verschieden 
sind. Indessen stimmen sie ganz überein mit den oben erwähnten Hemmungs- 
formen. Es ist also hier der den Behälter umgebende Wall viel niedriger, 
er ist auf der Hinterseite höher als auf der Vorderseite (Fig. 627). 

Auch bei Cavicularia sind zweierlei Brutkörper vorhanden. Aber 
sie befinden sich beide im Brutkörperbehälter, während bei Blasia die 
„Brutschuppen“ frei auf dem Thallus stehen. 

Den in den Blasiabehältern befindlichen Dauerbrutkörpern entsprechen 
bei Cavicularia die annähernd linsenförmigen mit auffallend dickwandigen 
Zellen versehenen Zellkörper, wie einer in Fig. 627 oben rechts abgebildet 
ist. Sie sitzen auf einem einzelligen Stiel. 

Die äußeren Zellen sind mit Hervorwölbungen versehen, die nament- 
lich an den beiden Einsenkungen am Rande auffallend hervortreten. In 
diesen Einsenkungen liegen die dünnwandigen Initialen. Sie sind durch 
die spitzen Hervorragungen der benachbarten Zellen einigermaßen geschützt. 
Ihre Zahl fand ich nicht konstant — zuweilen lagen vier in einer Reihe 


ı) Der Verf. verdankt es der Güte von Dr. MarıE STOPES-GATES. 
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(wie bei Blasia), es können aber auch zehn sein. Offenbar wächst auch 
hier eine Initiale zur Pflanze aus, Rhizoidentwicklung an dem Brutkörper 
wurde nicht beobachtet. 

Trotz der Bivalenz der Brutkörper entwickelt sich auch hier nur auf 
der einen Seite eine Pflanze. 

Außer diesen — schon in der 1. Aufl. kurz erwähnten — Brut- 
körpern soll nach SCHIFFNER!) noch eine „zweite Art“ vorkommen. 

Nach meinen Wahrneh- 
mungen entwickeln sich diese 
Brutkörper ebenso wie die 
erstgenannten d.h. es entsteht 
ein linsenförmiger auf einem 
Stiele sitzender Zellkörper. 
Nur geht dieser nicht wie bei 
der erstgenannten Brutkörper- 
form in den Dauerzustand 
über, sondern entwickelt sich 
sofort weiter. 


Die Anlage der jungen 
Pflanze erfolgt auch hier seit- 
licham Brutkörper?) (Fig.627 


unten). Offenbar sind auch 
en Ra ne diese sofort sich weiter ent- 
mit Brutknospenbehältern (2, 35 ; ? : ü 
(stark vergr.) rechts ein Dauerbrutkörper, St Stiel, A wickelnden Brutkörper eigent 
die Einsenkungen, in welchen die Initialen (J)liegen. lich bivalent; es wurde auch 
Unten zwei innerhalb des Behälters gekeimte Brut- einmal bei einem Brutkörper 
körper, 1, I erste Wand, b, erstes Blatt mit Blatt- auf der der jungen Pflanze 
ohr, bo, b, zweites Blatt. Rechts ein gekeimter & . . 
Brutkörper im optischen Querschnitt, b Blatt, gegenüberliegenden Seite 
bo Blattohr. Schleimhaarbildung — das 


erste Anzeichen für das Auf- 
treten einer jungen Pflanze — beobachtet. 

Daß die sofort sich weiter entwickelnden Brutkörper nicht die Wand- 
verdickung wie die Dauerform zeigen, und nicht die Ablagerung von 
Reservestoffen wie jene, braucht kaum bemerkt zu werden. Dagegen sei 
— da man Üavicularia die Blätter ausdrücklich abgesprochen hat — her- 
vorgehoben, daß die Keimpflanzen sie ebenso deutlich aufweisen wie die 
von Blasia, an den älteren Pflanzen von Cavicularia ist die Blattbildung 
etwas weniger deutlich als bei Blasia, aber stets vorhanden. 

Die beiderlei Brutkörper sind also viel weniger voneinander ver- 
schieden als bei Blasia”) und die Betrachtung von Cavicularia ist eine 
starke Stütze für die oben verteidigte Homologie der bei Blasia so viel 
mißverstandenen Brutorgane. 

Die jungen Pflänzchen quellen aus den Brutkörperbehältern heraus. 

Da in diesen reichlich Schleim (von großen Schleimpapillen abge- 
sondert) vorhanden ist, so ist nicht zu verwundern, daß man darin auch 
Uyanophyceen antrifft. Diese können dann sofort die Blattohren der 
jungen Pflänzchen besiedeln. N 

Es wird leicht sein, durch Untersuchung von frischem Material die 
hier gegebene Darstellung zu ergänzen. Aber das Angeführte genügt, 

1) V, SCHIFFNER, Österr. botan. Zeitschrift 1899 p. 392. 

®) Bei sehr frühzeitiger Anlegung der Pflanze tritt das weniger hervor, weil dann 
der obere Teil des Brutkörpers noch wenig entwickelt ist. Auch bei Cavieularia fanden 
sich Mittelbildungen zwischen Dauer- und sofort sich weiterentwickelnden Brutkörpern. 


N Air u 
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um zu zeigen, daß die Brutkörperbildung bei Cavicularia eine „primitivere“ 
ist als bei Blasia. Die beiderlei Brutkörper sind ja bei Cavicularia viel 
weniger voneinander verschieden, als bei Blasia, und die bei letzterer 
bisher in Abrede gestellte Homologie beider tritt bei Cavicularia deutlich 
hervor. Auch die Brutkörperbehälter der letzteren sind primitiver als die 
der ersteren. 

In beiden Gattungen sind die Brutkörper Schleimpapillen homolog, 
wie sie sich hier ja auch auf der T'hallusoberseite finden. 

Der Zellkörper der Brutkörper entspricht dem bei der Sporen- 
keimung gebildeten „Vorkeimkörper“. Ein Unterschied gegenüber der 
Brutkörperkeimung wäre allerdings der, daß am Vorkeimkörper die 
Pflanze nach LEITGEB aus einer der Quadrantenzellen an der Spitze her- 
vorgeht, während sie am Brutkörper seitlich entsteht. Vielleicht gelingt 
es, bei eingehender Prüfung auch diese — übrigens nicht sehr erhebliche — 
Verschiedenheit zu erklären. 

Die Gattung Treubia mag hier nur kurz erwähnt sein. Tr. insignis 
hat in der Achsel der dorsalen Thallusschuppen 3—4zellige Brutkörper 
(Fig. 540, 8, 9), die neuseeländische Art solche die aus viel zahlreicheren 
Zellen bestehen (vgl. Fig. 540, 11, 12). Leider ist die Keimung nicht 
bekannt, es läßt sich also nicht aussagen, ob etwa die Brutkörper uni- 
oder plurivalent sind. 


Aneura und Metzgeria. 
Diese Gattungen, die miteinander nahe verwandt sind, zeigen schein- 


bar recht verschiedene vegetative Vermehrung — Aneura durch „endo- 
gene“ Brutkörper, Metzgeria durch — meist randständige — „Adventiv- 
sprosse“. 


In Wirklichkeit liegen aber nur geringe Verschiedenheiten vor — 
die Metzgeria-„Adventivsprosse“ sind nämlich nichts anderes als (bei 
manchen Arten etwas veränderte) auf dem Thallus ausgekeimte Aneura- 
brutkörper! 

Aneura ist wegen seiner „endogenen“ Brutkörper zu einer gewissen 
Berühmtheit gelangt!. Bei manchen Arten (z. B. A. multifida) tritt 
nämlich der mit einer Membran umgebene, vorher zweigeteilte Inhalt einer 
Zelle (deren äußere Zellhautschicht stehen bleibt) mit einem Ruck aus 
der Zellwand heraus. Es ist die Quellung einer mittleren Membranschicht. 
die das zuwege bringt, und oft sind ganze, nahe dem Thallusscheitel 
gelegene Zellkomplexe in Brutkörperbildung begriffen, so daß die Thallus- 
oberfläche mit den zweizelligen Brutkörpern wie bestäubt erscheint °) 


(Fie. 628, B, 0). 


!) Zuerst wohl gefunden von HorMEISTER, Vergl. Untersuch. p. 24 (1851). Spätere 
Autoren haben darin einen bei den Lebermoosen „einzig dastehenden Vorgang, welcher 
noch der Schwärmsporenbildung bei den Algen entspricht“, sehen wollen! 

?) Die Angabe von Cavers (New Phytologist II 1903) „The cell contents contract 
away form the cell wall and become covered by a delicate membrane of cellulose“ 
dürfte in ihrem ersten Teil auf einem durch UÜbersehen der Membranquellung bedingten 
Irrtum beruhen. Ob der Zellinhalt (wie auch ich 1882 vermutet habe) sich mit einer 
neuen Membran umgibt oder die innere Schicht der alten Membran behält, ist nicht 
leicht festzustellen und wohl auch nicht sehr wichtig, wohl aber ob der von CAvers 
gezeichnete leere Raum zwischen Brutkörper und Wand (der als Beweis für Kontrak- 
tionen betrachtet wird) nicht einfach Schleim ist. Damit würde sich auch Bucn’s 
Widerspruch gegen meine und Evans Angabe, daß die Brutkörper von Aneura und 
Metzgeria homolog seien, erledigen. Auf Baumrinden in Singapore fand ich übrigens 
eine Äneura, deren „endogene“ Brutkörper ebenso wie die „Adventivsprosse“ der meisten 
Metzgeria-Arten nur an den Thallusrändern sich bilden, es war so auch eine UÜberein- 
stimmung bezüglich des Ortes vorhanden. 
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Vergleichen wir damit die in Fig. 629 abgebildete Metzgeria. Hier 
werden keine zweizelligen Brutkörper entleert, aber ganze junge Thalli. 


Fig. 628. B Stück 
eines Thallus einer 
Aneura sp. (Tovar, 
Venezuela 1890). 

Viele Zellenentleert, 
außen liegen einige 
zweizellige Brut- 
körper. C Quer- 
schnitt durch einen 
Thallus, man sieht 
zwei entleerte Zellen 
und eine, in welcher 
die äußere Wand 
zwar gesprengt, der 
Brutkörper abernoch 
nicht herausgequol- 
lenist. (Nach Rue.) 


Sie gehen hervor aus randständigen Initialen 
mit dicker Außenwand (7, 2 Fig. 629). Offen- 
bar verschleimt deren mittlere Schicht, während 
die innere wachstumsfähig bleibt. Die Ini- 
tialen teilen sich, so daß eine zweischneidige 
Scheitelzelle entsteht. Die Außenwand ist bei 
dem mit 5 bezeichneten Brutkörper schon 
gesprengt, man sieht ihre Reste an der 
Basis (A Fig. 629) und bei £ ist der Brut- 
körper aus der alten Hülle ausgeschlüpft. 
Die Ubereinstimmung mit Aneura liegt auf 
der Hand. Verändert dann die Außenwand 
der Initiale etwas ihre Eigenschaften, so daß 
die Bildung der Quellschicht unterbleibt (oder 
weniger hervortritt), so erhalten wir das Bild, 


Fig. 629. Metzgeria sp. 


Brasilien 1913. Rand eines Brut- 
körpers bildenden Thallus. Bei £ 
leere Zellwand (Brutkörper ent- 


leert.. Bei 5 A gesprengter 
äußerer Teil der Zellwand, 
S Scheitelzelle, / und 2 junger 
Brutkörper, mit gallertiger 
Mittelschicht der Außenwand. 


treten am Rande auf, 


das von Metzgeria furcata so oft wieder- 
gegeben worden ist. 

Manche Metzgeria-Arten haben besondere, 
der Brutkörperbildung dienende Zweige, die 
vom Substrate abstehen und so die Ver- 
breitung der Brutknospen erleichtern. So 
M. fruticulosa, bei der die Zweige schließlich 
fast radär werden; die ersten Brutkörper 


später bilden sie sich auch auf der Ober- und 


Unterseite des Thallus in Gestalt konkaver Platten. 


Evans!) hat neuerdings bei einer Anzahl Metzgeria-Arten die Brut- 
körperbildung näher untersucht. Besonders interessant ist sie bei M. dicho- 


toma. 


Hier ist nämlich der Brutkörper bivalent (vermöge einer in der 


Initiale zunächst auftretenden Längsteilung) und mit langen hackenförmigen 
Haaren versehen, die vielleicht auch eine Verbreitung durch Tiere er- 


möglichen. 


Als Ausnahme traf ich bivalente Brutkörper auch bei Metzgeria- 


XXIV 1910. 


Arten, welche sonst nur univalente hervorbringen. 


Pe a, AE Evans, Vegetative Reproduktion in Metzgeria. Annals of botany. Vol. 


| 
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Während M. furcata und manche andere Arten die „Brutkörper“ 
an den Rändern des Thallus bilden, sind bei anderen offenbar alle Thallus- 
zellen dazu befähigt. 

Fig. 630 gibt ein Stück der Oberseite des Thallus einer von mir in 
Brasilien gesammelten Art!). Die Brutkörper tragenden Zweige unter- 
scheiden sich nicht von den übrigen. Die Brut- 
körper treten nicht weit vom Scheitel entfernt 
aus der Oberfläche des Thallus hervor. Offenbar 
behalten einzelne aus dem Vegetationspunkt ent- 
standene Zellen ihre embryonale Beschaffenheit 
und wachsen zu Brutkörpern aus. Nur selten 
geschieht dies auch bei einer Randzelle. 

Es ist dies eine Art Ubergang zu der oben 
erwähnten fast radiären Brutkörperverteilung an 
den abstehenden Thallusästen mancher Metz- 
seria-Arten. 

Bei Aneura und Metzgeria haben wir es also 
nicht wie bei Blasia und Marchantia mit Brut- 
körpern zu tun, welche Schleimpapillen homolog 
sind, sondern mit Thalluszellen, welche den Zu- Pio680. M Bun 
sammenhang mit den übrigen aufgeben, vorher (Beäsilien 1913) mie flächen, 
aber entweder eine (Aneura) oder zahlreiche Tei- ständigen Brutkörpern. 
lungen (Metzgeria) erfahren und vermöge eines 
bald mehr bald minder entwickelten Quellungsvorganges in bestimmten 
Membranschichten sich vom Thallus loslösen können. 


S 28. Brutorgane bei foliosen Formen. 


Bei den foliosen Lebermoosen finden wir als Brutorgane a) Bruch- 
äste, b) Bruchblätter und c) Ablösung einzelner Zellen, die ebenso, wie 
das bei thallosen Formen geschildert wurde, auch schon an der Pflanze 
festsitzend auskeimen 
können. 


a) Brutäste sind bis 
jetzt nur bei einigen 
Untergattungen von Le- 
jeunea (Leptolejeunea, 
Drepanolejeunea, Odon- 
tolejeunea) von Evans!) 
gefunden wurden. Es 
sind wohl ausschließlich 
blattbewohnende Arten, 
um die es sich dabeı 
handelt. Die Aste be- 
sitzen dicht über ihrer 
eh, Sal hei Taining leg Doronense). 1. Danze mit Bruchzweig 
Trennungsschicht, wel- Ruine Krospinhälle, 2 die eines gewöhnlichen Sprosses, 
che die Ablösung be- B, erstes Blatt, H Haftscheibe, //. weiter entwickelter 
dingt. In Fig. 631 ist abgelöster Bruchzweig von unten. 


1) Sie mag mit der von Evans (a.a. O. p. 282) beschriebenen Metzgeria crassipilis 
verwandt sein (wie bei dieser sind zahlreiche flächenständige Rhizoiden vorhanden). 
Indes sind die Brutkörper viel länger gestreckt als bei M. crassipilis. 

2) Evans, Hepaticae of Puerto Rico. Bull. of the Torrey Bot. Club 35 (1911). 
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ein solcher Brutast von einer auf der malaiischen Halbinsel gesammelten 
Lejeunea abgebildet. Er unterscheidet sich von den übrigen Sprossen 
dadurch, daß die ersten (meist die ersten zwei) Blätter nicht die an den 
übrigen Blättern befindlichen Wassersäcke haben '). 

Auch hat er am ersten Amphigastrium eine zierlich ausgebildete 
Haftscheibe (4 Fig. 631), die, wenn er (durch Regen oder Wind — wo- 
bei die flachen ersten Blätter als Segel oder Fallschirm funktionieren 
können —) verbreitet wird, ein rasches Anheften gestattet, während an 
den übrigen Sprossen statt der Haftscheiben unregelmäßig gestaltete 
Rhizoidbüschel auftreten. Sie entspringen aus einer kleinzelligen Gruppe 
von Zellen am Amphigastrium. 


Wir haben hier also eine Arbeitsteilung unter den Seitensprossen: es 
werden außer den gewöhnlichen Seitensprossen solche gebildet, die anders 
gestaltet sind, sich leicht ablösen und, wenn sie auf ein günstiges Sub- 
strat kommen, rasch sich befestigen können. Daß sie ein vortreffliches 
Mittel ungeschlechtlicher Vermehrung sind, zeigen die zahlreichen aus 
ihnen entstandenen Pflanzen, die man auf den Baumblättern antrifft, man 
erkennt sie leicht an ihren eigenartigen 
ersten Blättern und den großen Zellen an 
der Ablösungsstelle der Sproßachse. Diese 
befindet sich unmittelbar an der Ur- 
sprungsstelle. Die auffallende „Anpassung“ 
dieser Brutäste, die in der abweichenden 
(Gestalt der ersten Blätter und dem 
Besitz einer Haftscheibe sich zeigt, ist 
kausal vielleicht bedingt durch die früh- 
zeitig auftretende Trennschicht, welche die 
Verbindung mit dem Hauptsproß unter- 
bindet. 

b) Bruchblätter. 

Schon längst sind bei verschiedenen 
beblätterten .Jungermanniaceen Bruch- 
blätter bekannt, d. h. solche, die sich leicht 
von der Pflanze ablösen und dann in den 
Dienst der ungeschlechtlichen Vermehrung 
treten. So löst sich bei der in Fig. 632 
abgebildeten brasilianischen Radula der 
Oberlappen des Blattes sehr leicht ab, bei 
Frullania fragilifolia ist es der Wasser- 
sack, also ein Teil des Unterlappens, der 
leicht abbricht und dann einen Adventiv- 

hi sproß erzeugt. Bei Cheilolejeunea decidua’?) 
Fig.632. Radulasp. (Brasilien 1913). (Spr.) Evans reißt, ähnlich wie bei der 
Sproß mit Bruchblättern, bei @ erwähnten Radula der Öberlappen über 
Ablösungsstelle. Oben Blätter an- d Plattchr ab k lee h 
sitzend, unten der Oberlappen ab- dem Blattohr ab (er kann vorher schon 
gebrochen (schwach vergr.). Rhizoiden bilden) und entwickelt dann 
direkt eine neue Pflanze. 

Merkwürdiger ist der Vorgang dann, wenn die zum Ablösen „be- 

stimmten“ Blätter anders gestaltet sind, als die gewöhnlichen und auf 


!) Gewöhnliche Seitenzweige haben ein erstes Blatt ohne Wassersack, es ist anders 
gestaltet als das der Bruchzweige. 
?) Evans, Hepaticae of Puerto Rico, VI. Bullet. Torrey Botan. Club 33 (1906). 


I. Bryophyten. 675 


besonders ausgebildeten Sprossen stehen. So ist es. wie Evans fand. 
z. B. bei Rectolejeunea flagelliformis. 

Hier stehen an aufrecht wachsenden peitschenförmigen Zweigen 
dicht gedrängt Blätter ohne die übliche Verschiedenheit von Ober- und 
Unterlappen, und mit haarähnlichen Zähnen am Rande. Diese Blätter 
lösen sich leicht ab und bringen dann einen oder mehrere Sprosse her- 
vor. Die Amphigastrien dagegen (die auch von den „normalen“ sich 
unterscheiden) lösen sich nicht ab. 

Diese Lebermoose stellen also eine Parallelbildung dar zu den mit 
Bruchblättern ausgestatteten Samenpflanzen wie Bryophyllum, Sedum 
Stahlü u. a. | 

In beiden Fällen liegt, wie für die Samenpflanzen anderwärts aus- 
geführt wurde !), offenbar eine „zufällige“ Anpassung vor. 

c) (Ursprünglich) Einzellige Brutkörper. 

@) Solche, die an der Pflanze nicht auskeimen. 

Exogen entstehende Brutzellen. 

Bei manchen foliosen Formen entstehen an den Blättern Büschel 
von Brutkörpern, die oft in sehr großer Menge gebildet werden und 
einigermaßen an die Konidien von Pilzen erinnern (Fig. 543). Meist finden 
sie sich am Rande, resp. an der Spitze der Blätter, wobei die Brutkörner 
(die sich bei den meisten Arten vor dem Abfallen in zwei Zellen teilen) 
oft in langen, hefeartig sprossenden Ketten auftreten. Bruc# fand bei 
allen von ihm untersuchten Arten mit Ausnahme von Kantia Trichomanis 
zwischen den Brutkörnern Schleimpapillen. — Der Schleim trägt jeden- 
falls zur Auflockerung der Brutkörnermassen bei. die sich bei Befeuchtung 
voneinander lösen und weggeschwemmt werden, während die auf auf- 
rechten Sprossen gebildeten Brutkörner von Kantia (Calypogeia) in erster 
Linie auf Windverbreitung angewiesen sind. Sie sind, ebenso wie die 
Blätter dieser Pflanze schwer benetzbar. 

Eigentümlich ist, daß die Blattbildung dann, wenn die Brutkörper- 
bildung reichlich erfolgt, sehr verringert werden kann, so daß man früher 
annahm, die Brutkörper könnten auch direkt an der Sproßachse sich 
bilden. Das trifft nach den Untersuchungen von Buch nirgends zu. Es 
ist stets eine, wenn auch zuweilen sehr kleine Blattfläche vorhanden. an 
der die Brutkörperbüschel entspringen. 

Die Keimung dieser Brutkörner entspricht der der Sporen. 

3) Endogen entstehende. 

Solche hat H. Buc# nachgewiesen bei Haplozia caespiticia. 
Man trifft hier eine Masse von Brutzellen von Blättern umgeben am Ende 
des Stämmchens. Sie entstehen, endogen in den Zellen des kopfförmig 
angeschwollenen Stammendes. Ähnlich wie dies bei Aneura der Fall ist. 
werden sie durch Quellung einer Membranschicht nach außen befördert — 
eine der vielen bei Lebermoosen auftretenden Parallelbildungen. 

C. An der Pflanze selbst auskeimende Brutzellen. 

Solche finden sich bei einer ganzen Anzahl anakrogyner Lebermoose. 
Vielfach lassen sich dabei auch Beziehungen zur Lebensweise der be- 
treffenden Pflanze erkennen. 

Lejeunea. In dieser großen Sammelgattung besitzen manche 
Arten scheibenförmige. auf den Blättern entspringende Brutkörper. So 


!) Goeser, Einleitung in die experimentelle Morphologie der Pflanzen. Leipzig 
1908 p. 140. 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Hett. 45 
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zeigt z. B. Fig. 633, // ein Stück Blattfläche, auf welchem drei in Ge- 
stalt von Zellflächen ausgebildete Brutkörper sitzen. Diese haben, wie 
Fig. 633, III zeigt, zwei Initialen in Gestalt zweischneidiger Scheitelzellen, 
auch sind sie schon mit Haftorganen (s, s) ausgerüstet, welche ein rasches 
Anhaften an Blättern usw. gestatten. Diese Haftorgane sind nichts anderes. 
als in der Entwicklung gehemmte Rhizoiden. ‘ 


Reicher ausgerüstet ıst der in Fig. 633, I abgebildete Brutkörper. 
Er besteht aus zahlreichen Zellen, und ist mit (unter den Brutkörper 


Fig. 633. Brutkörperbildung von Lejeunea. J/. Brutkörper. von L. (Odontolejeunea) 

mirabilis St. n.sp. S Scheitelzelle. A Anheftungsstelle. Aus einzelnen Randzellen haben 

sich auf der Unterseite Haarwurzeln (Rhizoiden) entwickelt in Gestalt langer Schläuche. 

II. Stück eines Blattes von Lejeunea (Cololejeunea) Goebelii mit 3 noch aufsitzenden 

Brutkörpern und den Ansatzstellen (s) zweier abgefallener. //1. Brutkörper derselben 
Art mit 4 Haftorganen (s) und zwei Scheitelzellen. 


eingebogenen) Rhizoiden versehen. Dagegen besitzt er nur eine Initiale, 
die mit S bezeichnete Scheitelzelle. Wahrscheinlich hängt dies damit zu- 
sammen, daß der Brutkörper nicht in der Mitte, sondern exzentrisch 
(bei A) angeheftet war. Die eine Hälfte des Brutkörpers ist dement- 
sprechend zurückgeblieben und hat keine Initiale entwickelte. Aus den 
Initialen kann entweder sofort eine junge Pflanze hervorgehen, oder auch 
ein „Thallus“, der mit zweischneidiger Scheitelzelle weiter wächst. Offen- 
bar geschieht dies unter Bedingungen, welche für die Bildung des Stämm- 
chens nicht günstig sind, aber die Weiterentwicklung des Jugendstadiums 
noch gestatten '). | 


Radula. Die meisten Arten bilden als Brutkörper blattrandständige 
Zellscheiben aus, welche den bei der Sporenkeimung auftretenden ent- 


!) Betr. anderer Lejeuneaceen vgl. Evans, Hepaticae of Puerto Rico X (Bulletin 
of the Torrey botanical club 38 (1911). 
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sprechen, aber meist keine besonderen Initialen erkennen lassen (Fig. 634). 
Auch sie können, wie Fig. 635, /, II zeigt, statt sofort eine neue Pflanze 
zu bilden, zu einem Thallus aus- 
wachsen, welcher sogar durch sekun- 
däre Brutkörper (Dr Fig. 635, I) sich 
vermehren kann. Diese thallosen 
Entwicklungsstadien beblätterter For- 
men führen so eine Art selbständigen 


Lebens — Larvenformen, die sich 

selbständig fortpflanzen können, ver- 2. 
sh len‘; Be Fig. 634. Radula sp. Blattrand mit Brut- 
Bieichbar = Weiches an das VON yörper. Links die Trägerzelle nach Ab- 
Lejeunea Metzgeriopsis früher Ge- fallen des Brutkörpers. 


schilderte erinnert (p. 363). 


Eine besondere Erwähnung verdient die weit verbreitete Radula 
epiphylla. Bei ihr (Fig. 636-638) erreichen die Brutkörper nicht 
nur eine beträchtliche Größe, sondern auch eine merkwürdige Gliederung!). 


Fig. 635. Radula 

diaphana (Brasilien RB 

1913). /. Aus Brut- I 

körperkeimung her- 
vorgegangener 

Thallus mitsekundä- 

ren Brutknospen Br. 

II. Desgl. IIT. Brut- 

körper auf der Blatt- 

fläche. (/1I. stärker 

vergr. als IT. u. 1.) I I 


Fig. 636 zeigt eine Pflanze in Oberansicht, an deren Blatträndern 
Brutkörper (B,, B) verschiedener Entwicklung sitzen. Sie wachsen schon 
an der Pflanze zu großen ohrenförmigen Gebilden aus, welche nach unten 
in einen annähernd rechtwinklig zur Fläche stehenden Teil übergehen, 
der als Anker zum Anheften dienen kann. (Fig. 657) — tatsächlich kann 
man auch zahlreiche solcher Brutkörper auf Phanerogamenblättern fest- 
sitzen sehen. 


An dem flachen Teil des Brutkörpers befinden sich am Rande eine 
Anzahl Initialen (Fig. 637, 638, IIT), aus denen je eine Keimpflanze her- 
vorgehen kann (Fig. 639). Die Brutkörper sind also „multivalent“. Sie 
können vermöge ihrer beträchtlichen Größe auch Baumaterialien für 
mehrere Keimpflanzen liefern, und ermöglichen, wenn nur eine sich aus- 
bildet, dieser ein rasches Wachstum. 


Mit dem Besitz solcher Initialen ist wohl auch ein weiteres thalloses 
Wachstum dieser Brutkörper erschwert, das bei anderen nicht mit Ini- 
tialen versehenen Radulabrutkörpern nach der Ablösung, wie erwähnt, 
eintreten kann?). 


Man nahm bisher an, daß Radula nur randständige Brutkörper 
bilden könne. Indes gibt es auch Arten mit flächenständigen. Dahin 


ı) Vgl. Gorser, Flora 104 (1912) p. 156. Betreffs der Einzelheiten sei auf diese 
Abhandlung verwiesen. 
2) Bei frühzeitiger Ablösung der Brutkörper würde es sich wohl auch bei R. epi- 
phylla erzielen lassen. 
43* 
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Fig. 638. Radula epiphylla. /. Stück eines 
Blattrandes mit jungem Brutkörper, st deren 
Stielzelle. /I. Etwas älterer Brutkörper. III. 
Eine Initiale des Brutkörperrandes mit den 
umgebenden Brutkörperzellen. Die Initiale 
ist schon durch die erste Wand (punktiert) 
geteilt. /V. Schema für die Teilung einer 
Initiale, diese von vorn gesehen gedacht; 
I und 2 die zwei ersten Teilungswände, aus 
den mit o bezeichneten Zellen gehen die zwei 
ersten Blätter, aus den benachbarten (A) die 
mit ihnen in Verbindung stehenden Aus- 
wüchse hervor. 


Fig. 656. Radula epiphylla. Habitusbild eines Stückes 

einer Brutkörper tragenden Pflanze, von oben gesehen. 

Auf den Blättern sitzen am Rande Brutkörper ver- 

schiedener Entwicklung, die größten sind mit B be- 

zeichnet. BD, ein nach unten gebogener Brutkörper. 
ca. 33fach vergr. 


VNA IMS = 


\ 
N 


N Kan En u r Er, 3 
\\ \ : Be : = Jı a N 8 E 


Fig. 639. Gekeimter Brutkörper von oben (am 
Einschnitt sieht man den umgebogenen Basal- 
teil des Brutkörpers noch durchschimmern). 
Es sind zwei Keimpflanzen entstanden, welche 


Fig. 657. Abgelöster Brutkörper, von unten gesehen. 
Die Lage der Initialen am Rande der Scheibe ist 
durch Striche angedeutet. 


ungleich weit entwickelt sind. Beide sind zu- 
erst bedeckt von dem mit A bezeichneten 
„Auswuchs“. 
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gehört Radula diaphana'), die auf der Oberseite ?) (zuweilen so dicht ge- 
drängt, daß die Blattfläche stellenweise ganz verdeckt ist) der Blätter, ja 
selbst auf der Außenseite der Perianthien reichlich scheibenförmige Brut- 
körper — deren Zellen annähernd alle gleich sind — bildet. Diese sind in 
der Mitte angeheftet (Fig. 635, //I). Man könnte dadurch zu der Meinung 
veranlaßt werden, daß die Verschiedenheit der Anheftung (in der Ebene 
der Brutkörper oder rechtwinklig dazu) eine Funktion der Lage sei 
(vgl. I p. 429), dies um so mehr als auch bei Üyclolejeunea die rand- 
ständigen Brutkörper dieselbe Anheftung haben wie die randständigen 
Radulabrutkörper. Indes traf ich auch bei einer Lejeunea-Art mit ge- 
wöhnlich schildförmigen flächenständigen Brutkörpern solche gelegentlich 
am Rande, ohne daß dadurch ihre Gestalt geändert worden wäre, so dab 
also ein direkter Zusammenhang zwischen Stellung und Gestalt wohl 
kaum besteht. Eine experimentelle Prüfung wäre indes wünschenswert! 
Schließlich sei noch Delayavella erwähnt. Nach STEPHANT?) 
sollen hier Brutkörper an der Spitze von „Schüppchen“ (Squamulae) 
entstehen. Ich finde an dem einzigen mir zur Verfügung stehenden 
Stämmchen folgendes: Das Ende des Sprosses bringt kleinere und ein- 
facher gestaltete Blätter hervor. Auf diesen (nicht etwa auf „Schüppchen“) 
bilden sich, solange sie noch ganz klein und in der Endknospe verborgen 
sind, randständige Brutkörper auf Trägerzellen, welche über den Rand 
hervorragen und eine Längsteilung erfahren. Die Brutkörper werden 
durch Teilung zu flachen, vielzelligen 
Gebilden (Fig. 640, II). Da auch 
Schleimpapillen vorhanden sind, 
können sie aus der Endknospe ent- 
leert werden. Man findet dann später 
am oberen Teile der Blätter die Her- 
vorragungen, an denen die Brutkörper I I. 


gesessen haben (Fig. 640, N). noch 
vor. Das Blatt ist durch interkalares 
Wachstum seit Bildung der Brut- 
körper noch bedeutend vergrößert 


Fig. 640. Delayavella serrata. ]/. Stück 

eines Blattrandes mit zwei Brutkörper-An- 

heftungsstellen (Brutkörper schon abge- 

fallen). //. Zwei Brutkörper eines jüngeren 
Blattes. 


worden, erreicht aber, wie erwähnt, 
nicht die Ausbildung der gewöhnlichen Blätter. Es liegt hier also eine weniger 
starke Hemmung der Blattentwicklung durch Brutkörperentwicklung vor, 
als bei Cephalozia bicuspidata u. a., die Brutkörper selbst aber erreichen. 
ehe sie abfallen, eine viel beträchtlichere Entwicklung als bei der ge- 
nannten Form. 


sS 29. Brutkörperbildung bei Anthoceroteen. 


Abgesehen von den auch der Vermehrung dienenden Knöllchen 
mancher Anthoceroteenarten ist Bildung von Brutorganen nur beob- 
achtet worden bei Anthoceros glandulosus*) und einer neusee- 
ländischen Anthocerosart, sowie von LEITGEB bei einigen Dendroceros- 


'), In Brasilien (Minas Gera@s) von mir gesammelt. 

?) Es braucht kaum erwähnt zu werden. daß dadurch die Verbreitung der Brut- 
körper erleichtert wird. Die Unterseite der Blätter liegt ja dem Substrat an. Abgesehen 
von den randständigen Brutkörpern erfolgt bei den dorsoventralen Jungermanniaceen die 
Bildung wohl immer auf der Lichtseite. 

®) Hedwigia 1894 p. 4. 

*) Beschrieben von Rus, Beitr. zur Kenntnis der Vegetationsorgane der Leber- 
moose. Flora 1893. 
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arten. Er sah einzelne Zellen der einschichtigen Thallusfläche zu einem 
Zellkörper umgewandelt. 


Bei Antlı. glandulosus sind diese Zellkörper gestielt. Sie entstehen 
nicht weit vom Scheitel entfernt. Da sonst bei Anthoceroteen keine 
„Brutkörper“bildung bekannt ist, so ist nicht festzustellen, ob die ge- 
nannten Zellkörper — wie man dies nach der Analogie mit den Junger- 
manniaceen annehmen möchte — auf dem Thallus gekeimten Brutkörnern 
entsprechen. Irgendwelche „Haar“bildungen (mit denen die Brutkörper 
homolog sein könnten) sind bei Anthoceroteen gleichfalls nicht bekannt, 
so daß die bloße Erwähnung der Brutkörper hier genügen muß. Am 
wahrscheinlichsten ist vielleicht, daß sie als spontane mit besonderen Ab- 
lösungsvorrichtungen versehene Adventivsprosse zu betrachten sind, indes 
lassen sich, wie das Beispiel von Metzgeria zeigt, diese nicht scharf 
trennen von der „Brutkörper“bildune. 


5. Kapitel. 


Fertile Sprosse und Schutz der Sexualorgane (resp. der 
Sporogonien). 


s 30. Einleitung, Anthoceroteen. 


Die Teile der Lebermoospflanze, welche die Sexualorgane tragen, 
sind vielfach von den „sterilen“* abweichend gestaltet — sei es, daß sie 
einfach ihr Wachstum einstellen, sei es, daß sie Einrichtungen besitzen, 
welche als Schutz für die Sexualorgane dienen, die Befruchtung er- 
leichtern und den heranwachsenden Sporogonen zugute kommen. 


Es wird am einfachsten sein, wenn die drei Gruppen der Leber- 
moose gesondert betrachtet werden. 


Die Anthoceroteen können dabei kurz erledigt werden. Es ıst 
hier — soweit meine Kenntnis der Gruppe reicht — nirgends zur Aus- 
bildung besonderer von den vegetativen unterschiedener Gametangien 
tragender Thallusäste gekommen — auch sind besondere Hüllorgane für 
Antheridien und Archegonien nicht vorhanden. Sie sind entbehrlich, da 
erstere (einzeln oder in Gruppen) in Thallushöhlungen stehen (vgl. p. 523), 
letztere in den Thallus versenkt sind. 

Hier ist also nur eine zerstreute („diffuse“) Verteilung der Sexual- 
organe und keine Arbeitsteilung zwischen fertilen und sterilen Sprossen 
vorhanden — ein Verhalten, das man auch bei anderen Gruppen als ein 
„primitives“ betrachtet hat. Indes ist das keineswegs ohne weiteres an- 
zunehmen. 


Prüfen wir die Frage zunächst bei der 
s 31. Riceia-Marchantia-Reihe. 


Allgemeines; die LEeıtGEg’sche „aufsteigende“ Reihe. 


1. Die Bildung von „fertilen“ Thalluszweigen kommt auch bei den 
meisten Marchantiaceen erst nach einer vorausgegangenen vegetativen 
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Entwicklung und nur unter besonderen äußeren Bedingungen — namentlich 
günstiger Beleuchtung — zustande. 


Aber die einzelnen Formen verhalten sich in dieser Beziehung sehr 
verschieden. Während Marchantia z. B. einen stattlichen vegetativen 
Thallus bildet, ehe die eigenartigen fertilen Sprosse auftreten, bilden sich 
die (Greschlechtsorgane bei Sphaerocarpus schon außerordenflich früh an 
der Keimpflanze'). 

Ist es auch durch besondere Maßnahmen wohl möglich, größere 
sterile Sphaerocarpuspflanzen zu erzielen, so ist doch zweifellos dies fort- 
währende Hervorbringen von Sexualorganen (deren Hüllen zugleich als 
Assimilationsorgane dienen) (Fig. 641) eine eigenartige Erscheinung. Wir 


Fig. 641. Sphaerocarpus terrestris. Stück einer weiblichen Pflanze, von oben. 12fach 
vergr. Zahlreiche Perianthien (je ein Archegonium umschließend) verdecken fast die 
ganze Thallusoberfläche. 


können die Shaerocarpuspflanzen fertil weiterwachsenden „Strahlen“ einer 
Marchantia-,Infloreszenz“ vergleichen. 


Die Verteilung der männlichen und der weiblichen Sexualorgane ist 
eine innerhalb der Reihe wechselnde. 

Bei den mit scharf differenzierten „Gametangienständen“ versehenen 
Formen bringen diese normal entweder nur mit Antheridien oder mit 
Archegonien hervor. Indes kommen eingeschlechtige Stände hier als Aus- 


nahme nicht allzuselten vor. So bei Preissia, Marchantia, Dumortiera °), 
Monoselenium (Fig. 642). 


!) Auch bei Riella ist dies oft der Fall vgl. Fig. 620. Ob sich auch bei Marchantia 
u. a. die Gametangienbildung in ein früheres Stadium der Thallusentwicklung verlegen 
läßt, wäre experimentell zu untersuchen. 

2?) Vgl. Ernst, Untersuchungen über Entwicklung, Bau und Verteilung der In- 
floreszenzen von Dumortiera (Ann. du jard. bot. de Buitenzorg II. Ser. VII) (1308). 
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Die getrennten Stände können entweder monoecisch oder dioecisch 
verteilt sein (vgl. z. B. für ersteres Cyathodium Fig. 644, 645), letzteres 
z. B. bei Lunularia (Fig. 655), Marchantia u.a. 

Bei den Riccien herrschen die monoecischen Formen vor. 

Die Gametangien tragenden Thalluszweige haben eine sehr verschieden- 
artige Ausbildung. 

Einerseits in morphologischer Bezie- 
hung: wir können hier die Gestaltungsver- 
hältnisse in eine Reihe anordnen, deren 
beide Enden sehr auffallend voneinander 


Fig. 643. Targionia hypophylla. 
Fig. 642. Monoselenium tenerum. Längsschnitt Oben Thallus mit 8 Antheridien- 
durch einen androgynen Stand, links ein Antheridium zweigen, welche, wie der Quer- 
(schematisiert, die Ausmündungsstelle der Anthe- schnitt unten zeigt, Ventralsprosse 
ridiengrube ist nicht getroffen). Rechts eine Arche- sind. P das mit Pilzen infizierte 

goniengruppe. H unterer Teil der Hülle. Thallusgewebe. (Schwach vergr.) 


verschieden sind — und dann in physiologischer: die „Stände“ von Marchantia 
mit ihren Verschiedenheiten in der Gestaltung der männlichen und der 
weiblichen, mit ihren Einrichtungen zur Sicherung der Befruchtung und 
Sporenausstreuung haben ja längst schon die Aufmerksamkeit auf sich 
gelenkt. 

Zunächst sei erwähnt, daß wir zweierlei Entstehungsarten der Träger 
der Sexualorgane unterscheiden können: in weitaus den meisten Fällen 
sind es durch die seitliche Verzweigung gebildete Thalluszweige, welche 
die Antheridien oder Archegonien hervorbringen. 

Bei Targionia (Fig. 643) und CÜyathodium (Fig. 645) sind es Ven- 
tralsprosse, welche die Antheridien tragen. Da diese Sprosse auch 
in ihrem anatomischen Bau sehr reduziert sind, so werden wir ihr Ver- 
halten als das am meisten veränderte betrachten dürfen, um so mehr, als 


Ventralsprosse als Träger von Antheridien auch bei solchen Marchantiales, 


auftreten, bei denen auch die durch seitliche Verzweigung entstandenen 
Thalluszweige noch Antheridien hervorbringen können, wie dies z. B. bei 
Sauteria alpina der Fall ist. | 

Wir nehmen also an, daß auch bei Targionia und Cyathodium ur- 
sprünglich durch Seitenverzweigung entstandene Thallusteile die Sexual- 
organe trugen. 

Dies wird um so wahrscheinlicher, als bei Cyathodium cavernarum (Fig. 644) 
offenbar auch die Enden von Thalluszweigen zu Antheridienständen werden 
können. Wenigstens konnte ich in mehreren Fällen einen ventralen Ursprung 


nicht erkennen, sondern fand die Antheridienstände in derselben Stelluns wie 
die Archegonienstände '). Dagegen finden sich bei Cyath. foetidissimum die 
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Fig. 645. Cyathodium foetidissimum 
Fig. 644. Cyathodium cavernarum (Bombay (Java, Salakschlucht leg. Doroschzs). 
1885). Thallus von unten, A Antheridien- Thallus von unten, A Antheridien- 
 stände, H untrer Teil der Hülle der zwei stand, M Mittellappen (links einge- 
_ Archegonstände, durch welche man je ein ee faltet). Unterhalb zwei Archegonstände 
gonium Sp durchschimmern sieht (15mal vergr.) mit je einem Sporogon (vergr.). 


RR ll. Y. 


Fig. 646. Rieeia fluitans. /. Thallus mit Antheridien (4. A,, As) von oben. S,, Sa, 5; 
die schief zur Längsachse orientierten stiftförmigen Ausführungsgänge der Antheridien- 
gruben. /I. Eine solche Grube im Längsschnitt-um die Ausführungsöfinung Zellreihen, 
die wahrscheinlich Wasser ‘abscheiden. //I. Eine Mündung mit den sie umgebenden 
Haaren von oben. /V. Atemöffnung. V. Längsschnitt durch einen Thallus mit Sporogon. 


») Vel. auch W. H. Lass, On the morphology of Cyathodium, Annals of botany 
Vol. XIX (1905). 
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Antheridienstände ganz ventral angeordnet (.1 Fig. 645). Es ist hier wahrschein- 
lich dieselbe Verschiebung anzunehmen, welche wir auch bei den rückenstän- 
digen Trägern von Plagiochasma u. s. nachzuweisen versuchen werden, nur 
daß die Verschiebung nicht nach oben, sondern nach unten stattfindet. 


Bei den Marchantiales, welche die Gametangien auf durch seitliche 
Verzweigung entstandenen Thalluszweigen tragen, glaubte LErrGEB eine 
Reihe feststellen zu können, welche von einfacher zu höherer Gestaltung 
fortschreite. 

Sie läßt etwa folgende 
Stufen unterscheiden: 

1. Die Gametangien ste- 
hen zerstreut (diffus) auf 
dem Thallus, welcher nach 
ihrer Hervorbringung sein 
Wachstum nicht einstellt 
(wohl aber kann dies durch 
die Sporogonentwicklung be- 
dingt werden). 

So ist es bei Riccia 
(Fig. 646, 647). Die Gamet- 
angien stehen hier in Gruben 
auf der Thallusoberfläche. 
Wenn auch nicht, wie bei 
Fig. 647. Riceia crispatula (Ceylon 1899). Sphaerocarpus (Fig. 641) 

11. Thallus mit Antheridien von oben. fortwährend Sexualorgane 


Fig. 649. Plagiochasma rupestre. Männ- 
liche Pflanze mit 5 Antheridienständen, 
Fig. 648. Exormotheca pustulosa. Thallus mit von oben. 8fach vergr. Die jüngeren 
Antheridienstand (man sieht die weißen „Stifte“ Antheridienstände sind durch über sie 
der Ausführungsgänge), die Spaltöffnungen auf herliegende Schuppen geschützt, ebenso 
zitzenförmigen Hervorragungen. der Vegetationspunkt. 


I. Bryophyten. 685 


hervorgebracht werden (also sterile Thallusstrecken dazwischen auftreten), 
so sind die Grametangien doch nicht in bestimmt begrenzte Gruppen 
angeordnet. 

2. Anordnung der (Grametangien in Gruppen, die auf der Oberseite 
gewöhnlicher 'Thalluszweige stehen und nicht über diese hervorragen. Der 
gewöhnliche Thallusbau zeigt dann an den Stellen, an denen die (ramet- 
angien stehen, eine Unterbrechung. So z. B. bei den Antheridiengruppen 
von Exormotheca (Fig. 648). 

Scharfe Grenzen zwischen dem Verhalten 1 und 2 lassen sich 
natürlich nicht ziehen. 

3. Die Gametangien stehen in besonderen „Ständen“, d. h. Erhebungen, 
welche über den Thallus hervorragen, und dementsprechend auch durch 
besondere schuppenförmige Hüllorgane geschützt sind. 

Das tritt z. B. bei den Antheridienständen von Plagiochasma (Fig. 649) 
deutlich hervor: man sieht, wie eine Anzahl solcher Stände auf dem 


Fig. 650. (Nach Leireee.) 7 Plagiochasma cordatum. Oberansicht einer Atemöfinung 
am Thallusrand. 2 Pl. rupestre. Atemöfinung an einem älteren Thallus. 5 Pl. rupestre. 
Junge Atemöfinung im Längsschnitt. 4 Desgl. von Pl. erenulatum. 5 Geschlossene 
Atemöfinung an einem jungen 2 Stand. & Ein älteres Stadium mit ‚basalem „Ansatz“. 
7 Stück der Oberfläche eines ? Standes mit Atemöffnung und zwei Olzellen. 8 Längs- 
schnitt eines Thallus mit jungem ® Stand. 9 Ein solches in Oberansicht umgeben von 
Schuppen mit 2 Archegonanlagen. 7/0 Alterer Stand im Längsschnitt, die Atemöffnungen 
noch einfach. 17 Hülle (Perichätium) mit angeschlossenem befruchteten Archegon im 
Querschnitt. 7/2 Calyptra mit schüppchenförmiger Gewebelamelle (diese ist nach Ansicht 
des Verf. der hautförmig ausgewachsene Rand des das Archegonium tragenden 
Scheitels). 73. Schemat. Querschnitt durch die Hülle mit Archegon. 7/4 Oberansicht. 
15 Durchschnitt des apikalen Teils der Kapselwand mit deckelartiger Bildung. 


Thallus hintereinander auftreten. Ähnlich ist es mit den Archegonien- 
ständen. Fig. 650, 8 zeigt. wie ein solcher hinter dem Scheitel des 'T'hallus 
angelegt, 650, 9 wie er von Schuppenreihen umgeben ist. 
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Besonders wichtig für die Deutung dieser Stände ist, daß die Arche- 
sonien auf ihnen nicht gleichmäßig verteilt, sondern in meist vier (manch- 
mal auch zwei) Gruppen angeordnet sind (Fie. 651, 7, II). Daß diese 
„Gruppen“ jeweils nur aus einem Ärchegonium zu bestehen pflegen. ist 
gleichfalls von Interesse. Denn daß diese einzelnen Archegonien nur die 


Fig. 651. Plagichasma crenatum. 
I. Flächenschnitt durch einen Arche- 
gonienstand. Es sind 4 Gruppen (von je 


einem Ärchegon) vorhanden, getrennt Fig. 652. Plagiochasma rupestre. Längs- 

durch die mit M bezeichneten Gewebe- schnitt durch eine Archegoniengruppe 

vorsprünge, P, P die Hüllen, welche 4 Archegonien sichtbar, der Hals des 

die Archegonien muschelschalenförmig jüngsten ist gerade in der Öffnung der 

umwachsen. //. Längsschnittdurch einen Grube, in welcher die Archegonien stehen. 
Stand, ein Archegonium getroffen. "Vergr. 


Reste von ursprünglich aus mehreren bestehenden Gruppen sind, macht 
schon die Tatsache, daß solche Gruppen gelegentlich noch vorkommen, 
wahrscheinlich (Fig. 652). ” Auch können wir bei anderen Marchantiaceen 
wahrnehmen, daß die Zahl der Archegonien gegenüber der bei Marchantia 
(14 und mehr) verringert wird: bei Fimbriaria z. B. sind nur zwei bis drei 
in jeder (sruppe vorhanden, bei Fegatella ein bis zwei. Dasselbe treffen 
wir auch bei akrogynen ‚Jungermanniaceen. | 

Ferner sind die Archegonstände dadurch merkwürdig, daß ihr basaler 
Teil bei der Sporenreife sich zu einem kürzeren oder längeren Stiele streckt. 
wie dies für die Gattung Clevea in Fig. 653 und 654 zu sehen ist. 

Diese Stiele haben natürlich dieselbe biologische Bedeutung wie die 
an den Archegonständen von Marchantia u. a., sie erleichtern die Sporen- 
aussaat — unterscheiden sich aber von diesen äußerlich dadurch, daß sie 
keine „Rinne“ haben. 

Aus der Abbildung Fig. 652 ist zugleich ersichtlich, daß die den 
Träger umgebenden Schuppen auch als kapilläre Wasserfänger von Be- 
deutung sind, was, da die Befruchtung durch die im Wasser schwimmenden 
Spermatozoen erfolet, für die Sicherung der Befruchtung in Betracht 
kommt. 

Das Gewebe des Trägers ist auch deshalb von Bedeutung, weil in 
ihm Reservestoffe abgelagert sind. Diese finden Verwendung teils bei 
der Streckung des Stiels, teils zur Ernährung der Sporogonien. 

Bei xerophilen Formen kann im Träger auch Wasser als Reserve- 
stoff auftreten. So bei Plagiochasma. Die fleischige Beschaffenheit der 


D 
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Hüllen (Perichätien) beruht auf ihrem Wasserreichtum, erst später wird 
das Gewebe wasserarm und schlaff. Legt man, ehe dies eintritt. einen 
Thallus mit Stand trocken auf den Tisch, so schrumpft der Thallus bald 


ein, während der „Stand“ vermöge seiner 
Wasserspeicherung frisch bleibt; der 
Thallus ist offenbar nicht imstande, ihm 
Wasser zu entziehen. 

4. Die Träger der Sexualorgane 
sind Zweige begrenzten Wachstums. Da- 
bei kann das Aufhören des vegetativen 
Wachstums entweder ein durch die 
Organisation (Veränderung des Vege- 
tationspunktes) bedingtes, also nicht auf- 
hebbar sein !) oder ein unter Umständen 
aufhebbares ?). 

Und zwar handelt es sich dabei 
entweder um einfache Thallusäste oder 
um Verzweigungssysteme. 


Die Entscheidung darüber, ob eine 
Verzweigung vorliegt oder nicht, ist 
nicht immer ganz leicht — aus Gründen, 
die später angeführt werden sollen. 


So könnte man z. B. für einfache 
Sprosse halten die Antheridienscheiben 
von Fegatella. In Wirklichkeit stellen 
sie aber Verzweigungssysteme dar, was 
man allerdings, da die Zweige nicht 
mehr einzeln auswachsen, nur noch an 
den kaum merklichen Ausbuchtungen am 
Rand und an der Entstehungsfolge der 
Antheridien erkennen kann ?). 


a) Einfache Thallusäste als Träger. 
Die Antheridienträger von Lunularia 
(Fig. 655) sind Scheiben mit nach oben 
gebogenem Rande. 


Diese Scheiben können zuweilen 
noch vegetative Ventralsprosse hervor- 
bringen (Fig. 655, 4). 

Bei der Gabelung des Thallus ent- 
steht immer abwechselnd rechts und 
links ein mit einer Antheridienscheibe 
abschließender Sproß. Der mit A be- 
zeichnete besonders große hat noch einen 
vegetativen Ventralsproß hervorgebracht. 
Die meisten sind aber dazu (wenigstens 
im Zusammenhang mit der übrigen 
Pflanze) nicht imstande. 


Fig. 653. Clevea hyalina. Thallus 
mit dorsalem Träger (nach K. MüÜLLEr). 
Vergr. 


Fig. 654. Clevea Rouseliana. Thallus- 

stück mit dorsalem weiblichem Stand 

(Sporogone in die Hüllen einge- 
schlossen, reif). 


') Außer wenn man auf sehr frühe Stadien zurückgreift, in denen die Veränderung 
des Vegetationspunktes noch nicht eingetreten ist. 

?) Vgl. betr. der Antheridienstände von Marchantia eine demnächst in der „Flora“ 
erscheinende Abhandlung von Dr. DoroscHkG-UnLAr. 

®?) Vgl. auch Boruerer, Fegatella conica, Dissert. Zürich 1905 p. 19. 
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Die Produktion dieser Antheridienscheiben kann lange fortgesetzt 
werden, was bedingt, daß die Befruchtungsmöglichkeit auf einen längeren 
Zeitraum ausgedehnt wird. Ein solches Sproßsystem gleicht zwar bio- 
logisch einem verzweigten Antheridienstand von 
Marchantia, bringt aber länger als dieser neue 
Antheridien hervor. 

b) Zweigsysteme finden sich bei vielen 
Marchantiaceen, so bei Marchantia, Preissia u. a. 
Im einzelnen finden sich mancherlei Verschieden- 
heiten. 

Es sei hier das Verhalten von Marchan- 
tıa in den Vordergrund gestellt. 


Sowohl Antheridien- als Archegonienstände 
haben die Gestalt gestielter schembar oft strahlig 
verzweigter Sproßsysteme. 


Diese verdanken ihren Ursprung einer wieder- 
holten Gabelung des Vegetationspunktes des fer- 
tilen Sprosses. 


Die männlichen Stände sind scheiben-, die 
weiblichen hutförmig. Bei den männlichen Ständen 
liegen die Vegetationspunkte an den Enden der 
einzelnen Strahlen. Bei den weiblichen entsprechen 
(bei March. polymorpha und vielen anderen) die 

1 „Strahlen“ den Mittellappen der Verzweigungs- 
Fig. 655. Lunularia vul- systeme, die Vegetationspunkte liegen also zwi- 
garis, Sproßsystem mit An- schen ihnen; doch gibt es auch Marchantia- 
een ne Arten, bei denen die weiblichen Stände mit den 
tralsproß S hervorgebracht. WMännlichen darin übereinstimmen, daß die Arche- 

Schwach vergr. goniengruppen an den Strahlen sich befinden, 

so M. geminata. 

Darauf ist schon in der „Synopsis Hepaticarum“ p. 535 hingewiesen. 
Ausführlicher ist SCHIFFNER!) darauf eingegangen. 

An den von mir untersuchten Hüten waren die „Strahlen“ deutlich 
an der Spitze zweilappig. Man kann also auch sagen, daß die sonst die 
Strahlen bildenden Mittellappen der weiblichen Hüte bei M. geminata sehr 
stark ausgebuchtet und ihre Seitenteile viel stärker entwickelt sind, als 
der mittlere. 


Die Scheiben oder „Hüte“ von M. polymorpha machen bei ober- 
flächlicher Betrachtung den Eindruck ganz radiärer Gebilde. 


In Wirklichkeit sind alle diese Scheiben nur durch eine Teilungs- 
ebene symmetrisch teilbar. 


Bei manchen Antheridienständen, so bei den in Fig. 656 abgebildeten 
tritt dies ohne weiteres hervor, aber auch bei dem in Fig. 657 wieder 
gegebenen Antheridienstand von March. polymorpha ist die Zusammen- 
setzung aus zwei „Hälften“ leicht erkennbar. 

Die Strahlen der Antheridienstände von M. emarginata (Fig. 656, /) 
zeigen deutlich auf der Oberseite die gekammerte Struktur, welche dem 
vegetativen Thallus eigen ist, und auf der Unterseite Ventralschuppen. 


!) V, ScHIFFNER, Über exotische Hepaticae. Nova acta Acad. Leop. Carol. Bd. LX 
Nr. 2 (1893). 
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Die der Oberfläche eingesenkten Antheridien entstehen in nach dem 
Vegetationspunkt hin fortschreitender Reihenfolge (Fig. 657, 2), was zur 
Folge hat, daß die Antheridien erst allmählich reif werden, stehen auch 


Fig. 656. I. Marchantia emarginata. 
Pflanze mit Antheridienstand und 
Brutbecher (dessen abnorme Richtung Fig. 657. Marchantia polymorpha nach Kıv. 
davon herrührt, daß der Thallus ur- 7 Männliche Pflanze mit Antheridienständen 
sprünglich fast vertikalstand). //.Ein verschiedenen Alters und Brutknospenbecher. 
Antheridienstand, wahrscheinlichvon 2 Längsschnitt durch einen Antheridienstand 
M. chenopoda aus Bolivien. mit mit eingesenkten Antheridien. 3 Querschnitt 
4 Strahlen. 2 durch den Stiel des Standes. 


bei diesen Ständen längere Zeit hindurch reife Spermatozoidien zur Ver- 
fügung. | 

Was die Verschiedenheiten von männlichen und weiblichen Inflores- 
zenzen anbelangt. so ist sie betreffs der Stellung der Sexualorgane nur 
eine scheinbare, die Antheridien bleiben dauernd auf der Oberseite stehen, 
wie bei allen anderen Lebermoosen, die Ärchegonien werden auf der 
Oberseite angelegt, aber auf die Unterseite verschoben, wo sie eine ge- 
schützte Lage haben. 

Die Scheibenform der männlichen Infloreszenzen steht mit ihrer 
Funktion im Zusammenhang. Der Rand der Scheibe ist etwas nach 
aufwärts gebogen. Es bleibt also ein Wassertropfen, der auf die Scheibe 
gelangt, zunächst auf dieser liegen, er breitet sich, wie schon STRAS- 
BURGER !) bemerkt hat, rasch aus; wenn reife Antheridien vorhanden sind, 
so entleeren diese ihren Inhalt in den Wassertropfen, und wenn nun ein 
neuer Wassertropfen auf die Scheibe fällt, wird der spermatozoenhaltige 
großenteils weggespült werden. 

 Zweifelhaft kann erscheinen, ob es für den Transport der Spermato- 
zoiden von Bedeutung ist, daß die Antheridienstände gestielt sind. Bei 


' 2) STRASBURGER, Die Geschlechtsorgane und die Befruchtung bei March. polymorpha. 
Jahrb. f. wiss. Bot. VII (1869) p. 49. 
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den Archegsonständen ist die Funktion des Stieles klar. Sollte dessen 
Bildung bei den Antheridienständen nur aus denselben Gründen erfolgen 
wie etwa die Bildung der Brustwarzen bei männlichen Säugetieren? Ich 
möchte annehmen. daß die Verbreitung der Spermatozoen durch Regen- 
tropfen erfolgt, welche auf die Hüte auffallen, und wenn diese gestielt 
sind, weiter abspritzen, als wenn sie ungestielt sind. Trifft ein solcher 


Fig. 658. Marchantia polymorpha nach Sacns. 13 Längsschnitt durch einen Arche- 

gonienstand. /4 Querschnitt durch einen solchen, in der Mitte der Stielquerschnitt, die 

Archegoniengruppen umgeben vom Perichätium, die einzelnen Archegonien vom Perianth. 
15 Querschnitt durch ein Perichätium mit zwei Archegonien. 


Tropfen dann auf einen weiblichen Hut von unten, so halten ihn dessen 
eingekrümmte Strahlen fest. 

Denn die weiblichen Hüte haben keine flachen, sondern nach unten 
umgebogene Strahlen (Fig. 658, 659). Dies steht mit der Befruchtung, 
auch wenn die Tropfen von oben kommen, in Zusammenhang. Solange 
die „Hüte“ noch ungestielt sind, sind die Archegonienstände nach oben 
gebogen (wahrscheinlich nicht infolge eines „Tropismus“, sondern durch 
Epinastie, stärkeres Wachstum der dem Vegetationspunkt zugekehrten 
Seite). Die Rinnen zwischen den eingebogenen Hutstrahlen führen Wasser- 
tropfen auf die Archegoniengruppen zu, und die Archegonien können 
so, wenn sie geöffnet sind, leicht mit spermatozoenhaltigem Wasser ver- 
sorgt werden. 

Ein auf die Oberfläche des Fruchtkörpers gebrachter Wassertropfen 
haftet nicht an den konvexen Strahlen; er fließt nach unten zu den Arche- 
goniengruppen '), wo noch besondere Einrichtungen getroffen sind, um ihn 


!) K. GEHRMANN (Zur Befruchtungsphysiologie von Marchantia pulymorpha, Ber. 
der deutschen botan. Gesellsch. XXVII (1909) p. 541) nimmt an, daß die Papillen auf 
dem weiblichen „Rezeptakulum“ von Marchantia polymorpha ein „Leitungsgewebe“ für 
die spermatozoidhaltigen Wassertropfen darstellen. 
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festzuhalten; aber von oben kann spermatozoenhaltiges Wasser eben nur 
so lange kommen, als die Hüte ungestielt sind. Später sind die Arche- 
gonienhälse gerade nach unten gerichtet, und wenn sie überhaupt be- 
fruchtet werden, so wird 
dies, wie oben erwähnt. 
durch von unten kommen- 
des Wasser geschehen. Ein 
Aufsteigen der Spermato- 
zoen in den den Stiel durch- 
ziehenden Rhizoidenbün- 
deln (Fig. 660) erscheint 
mir höchst unwahrschein- 
lich. 

Zum Festhalten von 
Wassertropfen dient außer 
der Einkrümmungder Hut- 
strahlen (die erst später, 
wenn die Sporogone heran- 
wachsen, sich ausbreiten) 
namentlich die zerschlitzte 
Hülle, das Perichätium 
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Fig. 660. Querschnitt durch 
den Stiel eines Archegonien- 
standes von Marchantiafoliacea. 
Die chlorophyllführende Ober- 
seite schraffiert. Auf der massig 
entwickelten Unterseite durch- 
Fig. 659. (Nach Kxry.) Längsschnitt durch einen schnitteneVentralschuppen und 
weiblichen „Stand“ von Marchantia polymorpha, zwei Rinnen mit Rhizoiden. 
a Archegonien mit Perianth, pe Perichätium, dessen Im Zentrum leitendes Gewebe 
Spitzen als Wasserfänger dienen. angedeutet. 
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(pe, Fig. 659), welche die Archegongruppen umgibt und später noch heran- 
wachsend die Sporogone schützt. 

Diese Hülle entspricht den oben erwähnten „Muschelschalen“, welche 
die Archegoniengruppen bei Plagiochasma umgeben. 

Das Perichätium entsteht aus zwei Teilen: 

1. einem Auswuchs der Thallusoberseite; 

2. aus dem — bei Marchantia mehr zurücktretenden — häutig aus- 
wachsenden Gewebe des einzelnen Thallusstrahls. 

Die Veränderung des Vegetationspunktes des letzteren bedingt, daß 
eine vegetative Weiterentwicklung der Archegonien tragenden Zweige ge- 
wöhnlich ausgeschlossen ist. Sie wäre nur in einem frühen Stadium der 
Entwicklung möglich, während die männlichen Stände viel weniger tief- 
greifend umgebildet sind. 

Außerdem hat jedes Archegonium noch eine besondere, schon ver 

Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Heft. 44 
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der Befruchtung angelegte, aber nach der Befruchtung sich stark ver- 
gsrößernde Hülle, das „Perianth“ (Fig. 666, D, E) — eine fossile !), aber 


einmal eingebürgerte Bezeichnung. 


Das Perianth entspricht der Grube, in welche das Antheridium ver- 
senkt ist, nur daß die Grubenwände in den weiblichen Ständen als 
becherförmige Auswüchse, in den männlichen im Zusammenhang mit dem 


Thallusgewebe sich entwickeln. 


Fig. 661. Dumortiera irrigua. Längsschnitt durch 

einen Archegonienstand zur Zeit der Befruch- 

tung. Sp Schuppen der Thallusunterseite, A 

Archegonien. Jede Gruppe steckt in einer Grube 

und ist umhüllt von dem Perichätium, das ge- 

bildet wird von einem dorsalen Auswuchs und 
dem fortwachsenden Thallus (x). 


Bei vielen anderen Mar- 
chantiaceen ist das Perianth 
ganz unterdrückt, was möglich 
wird dadurch, daß der Schutz 
der heranwachsenden Sporo- 
gonien von dem, meist derber 
als bei Marchantia ausgebil- 
deten „Perichätium“  über- 
nommen wird. 

So bei Dumortiera 
(Fig. 661), bei der besonders 
deutlich hervortritt, daß die 
Archegonien (A Fig. 661) ur- 
sprünglich auf der Oberseite 
des Trägers stehen und daß als 
kapillare Wasserfänger (ebenso 
wie bei Plagiochasma, Fig. 652), 
nicht wie bei Marchantia die 
„Wimpern“ des Perichätiums, 
sondern die Ventralschuppen 
(Sp Fig. 661) dienen — das 
Perichätium ist zur Zeit der Be- 
fruchtung schwächer entwickelt 
als bei Marchantia. Ahnlich 
verhält sich Monoselenium. 


26. a u Va | 


Fig. 662. Monoselenium tenerum. Links Scheibe eines Archegonienträgers von oben. 
Die befruchteten Archegonien schimmern durch die Hülle durch. Rechts Teil einer 


Scheibe von unten. 


- 1) Vgl. p. 516. 
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Auf die Abbildungen Fig. 662—664 sei um so mehr hingewiesen, 
als sie besonders deutlich zeigen, daß bei allen Marchantiaceen das Perichätium 
in derselben Weise zustandekommt aus einem dorsalen Auswuchs Jo und 


Fig. 663. Monoselenium tenerum. Längsschnitt durch einen Archegonienstand. 
Jo oberer Teil des Perichätiums, Jw unterer (an diesem entspringen Ventralschuppen 
und Rhizoiden). 


dem Thallusgewebe selbst (Ju). Ganz dasselbe gilt auch für die thal- 
losen Jungermanniaceen, z. B. Monoclea (Fig. 687, 688), Pellıa u. a. 

Die mit Perianth ausgestatteten Marchantiaceen betrachten wir als 
die ursprünglicheren, zumal bei ihnen männliche und weibliche Gametangien 


Fig. 665. Fimbriaria africana. 


Fig. 664. Monoselenium tenerum. Querschnitt durch die Hülle einer 
Archegoniengruppe (von unten), in der sich Archegongruppe. Man sieht wie ver- 
links ein Antheridium statt eines Arche- schieden der obere und der untere 
goniums entwickelt hat. Ju unterer, Jo Teil (4) ausgebildet sind. P Perianth 

oberer Teil des Perichätiums. eines (nicht eingezeichneten) befruch- 


teten Archegons. 


sich in ihrer Umhüllung gleich verhalten — eine Erscheinung, die wir 

auch’ bei Sphaerocarpus (Fig. 641) antreffen. Demgemäß bezeichnen wir 

auch hier die Hüllen der Archegonien als Perianthien und legen nicht 

mehr (wie früher) einen besonderen Wert darauf, ob diese Hüllen in 

ihrer Entwicklung von der Befruchtung abhängig sind oder nicht, Peri- 
44* 
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anthien sind uns Einzelhüllen (bei den thallosen ‚Jungermanniaceen, 
die solche haben, können vor der Befruchtung auch mehrere Archegonien 
im Perichätium stehen, nach der Befruchtung normal auch hier nur 
eines), Perichätien aber sekundär entstandene Gruppenhüllen. 


Fig. 666. Marchantia 
polymorpha. A weibliche 
Pflanze mit Brutkörper- 
bechern (b) und Archegon- 
ständen (Rezeptakeln), nat. 
Gr. B Rezeptakulum, von 
unten, 3mal vergr.; sp Spo- 
rogonien; Ah Perichätium. 
C der Länge nach halbiertes 
„Rezeptakulum“, 5mal ver- 
größert. D junges, noch 
im Archegonienbauch ein- 
geschlossenes Sporogon, im 
Längsschnitt. E geöffnetes 
Sporogon, welches die Spo- 
ren-Elaterenmasse hat her- 
austreten lassen (vergr. 10). 
F Elater. @ Sporen (vergr. 
350). H Keimpflanze; »k 
Keimschlauch; k Keim- 
scheibe; © Vegetations- 
punkt des jungen Pflänz- 
chens, welches schon ein 
Rhizoid (rh) getrieben hat 
(vergr. 100). C, E nach 
BiscHorr, B, D, F—Hnach 

Kxny (Lehrb.). 


Umgebildete Perianthien treffen wir bei Fimbriaria, insofern, als in 
den großen die Sporogonien weit überragenden Perianthien vor der 
Sporenreife sich -Spalten bilden, die eine Teilung in einzelne „Wimpern“ 
herbeiführen können, durch welche nun die Sporenverbreitung erfolgen 
kann. Der Stiel der Sporogone bleibt hier sehr kurz und hebt die 
Kapsel nicht wie bei Marchantia (Fig. 666, #£) über das Perianth hinaus. 
Es muß also eine andere Einrichtung getroffen werden, um die Sporen- 
verbreitung zu ermöglichen. 

Diese Einrichtung besteht eben in der Spaltung bzw. Rißbildung im 
Perianth. Wie weit diese vorgebildet ist (z. B. durch schwächere Ver- 
dickung von Zellwänden) oder an beliebigen Stellen erfolgt, bedarf wohl 
näherer Untersuchung. 
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Jedenfalls liegt ein merkwürdiger Parallelfall zu dem vor, was bei 
der Laubmoosgattung Calymperes anzuführen sein wird, bei welcher die 
Sporen durch Risse in der Calyptra (welche mit dem Perianth natürlich 
nicht homolog ist) entleert werden. 

In beiden Fällen wird eine „zufällige“ ungünstige Variation durch 
eine ebenso zufällige günstige ausgeglichen, dadurch kommt eine anscheinend 
besonders auffallende „Anpassung“ zustande. 

Vom Stiel der Stände sei noch erwähnt, daß er deutlich dorsiventralen 
Bau aufweist, mit überwiegender Entwicklung der Thallusunterseite 
(Fig. 666). Es verlaufen in ihm, wie früher erwähnt, ein oder zwei von 
Rhizoidbüscheln durchzogene Rinnen. 

Wir haben die Gestaltung der Marchantiastände in Beziehung zu 
bringen gesucht hauptsächlich zu drei Funktionen: 1. der Verbreitung 
der Spermatozoen und der Sicherung der Befruchtung, 2. der auf einen 
längeren Zeitraum verteilten Möglichkeit der Befruchtung, verbunden mit 
der Tatsache, daß in jedem Archegonienstande mehrere Sporogonien an 
dem ganzen, mehrere Archegoniengruppen tragenden Stand, also eine Sporo- 
sonienzahl, welche größer ist als die Strahlenzahl, vorhanden sind, 3. Schutz 
der Sporogonien und Sporenaussaat. 


Es frägt sich nun, ob diese Stände wirklich am Ende einer Reihe 
stehen oder nicht. 


s 32. Kritik der LEITGEB’schen Anordnung und Nachweis, daß es 
sich um eine absteigende Reihe handelt. 


Im vorstehendem wurde, den zwei Zwecken dieses Buches ent- 
sprechend, einmal eine Anordnung der Gametangienstände in eine Reihe, 
und zwar die bis vor kurzem allgemein angenommene LEITGEB’sche, 
wiedergegeben. andererseits wurde nachzuweisen versucht, inwieweit ein 
Zusammenhang zwischen Gestalt und Funktion bei diesen Grametangien- 
trägern erkennbar ist. 

Die LeıtseEB’sche Reihe ‚ist nun aber ın keiner Weise als eine 
phylogenetische aufzufassen. Das von ihr als „einfach“ oder „primitiv“ 
Angenommene ist vielmehr als durch Rückbildung vereinfacht zu be- 
trachten. 

Verf. hat dies früher darzulegen versucht!) und ist auch durch 
weitere Untersuchungen nur in seiner Auffassung bestärkt worden. 

Hier können nur die hauptsächlichsten dafür sprechenden Gründe 
angeführt werden”). Zunächst sei bemerkt, daß die Veränderungen, 
welche — nach der hier vertretenen Auffassung — mit den Ständen vor 
sich gegangen sind, sich beziehen a) auf deren Stellung und b) deren 
Gestalt. 

a) Die Stellungsänderung besteht darin, daß die Stände, statt an 
das vordere Ende des Thallus (Terminalstellung) auf dessen Oberseite 
(bei den Antheridienständen von Cyathodium foetidissimum auf die 
Unterseite) zu stehen kommen (Dorsalstellung). 

Um zu verstehen, wie dies vor sich geht, muß zunächst darauf hin- 
gewiesen werden, daß an der Basis der terminalen Stände sich häufig 
ventrale Sprosse bilden, welche dann den Thallus vegetativ fortsetzen. 

So z. B. bei Preissia. 


!) GoEBEr, Archegoniatenstudien XIII, Flora 100 p. 42. 
?) Betr. Einzelheiten vgl. a. a. O. 
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Fig. 667 links zeigt einen Thallus mit einem weiblichen Stand J,. 
An dessen Basis hat sich ein Ventralsproß N gebildet, der mit dem alten 
Thallus (dessen Abschluß J, bildet) nur durch eine schmale Ansatzstelle 
zusammenhängt, aber dessen Wachstumsrichtung fortsetzt. Denken wir 
uns, die Flügel des alten und des neuen (ventral entstandenen) Thallus 
miteinander vereinigt, so würde J, auf der Oberseite des Thallus stehen. 


Fig. 667. Preissia commutata. Links (schwach vergr.) Thallus mit (verkümmertem) 

Archegonienstand J,, von oben. N Ventralsproß, welcher den Thallus fortsetzt, von 

ihm aber seitlich bei 2! getrennt ist. Rechts (stärker vergr.) Längsschnitt durch einen 

jungen Archegonienstand (Ar Archegonium), an dessen Basis die Anlage eines Ventral- 
sprosses Ad sich befindet. 


Je früher der Ventralsproß angelegt wird, desto eher wird er als Fort- 
setzung des Thallus. der einen „Stand“ bildete, erscheinen. Dies ist 
z. B. der Fall bei Monoselenium, dessen Antheridienstände (m Fie. 668) 


regelmäßig auf die Thallusoberseite „verschoben“ sind, während die Ärche- 


Fig. 668. Monoselenium tenerum. Thallus von oben. m Dorsaler Antheridienstand. 
w Archegonienstand. An dessen Basis hat sich ein Ventralsproß gebildet, der mit 
einem neuen Archegonienstand ww abschließt. 


gonienstände (2 Fig. 668) terminal sind, aber auch Ventralsprosse (v Fig. 668) 
bilden. 

Dasselbe gilt dann natürlich auch für Plagiochasma. Die Stände 
sind von denen von Marchantia u. a. nicht wesentlich verschieden. Sie 
entsprechen wie diese einem Zweigsystem, dessen Mittellappen in Fig. 651 
mit M bezeichnet sind. Nach der LEITGER’ schen Auffassung ist diese 
Übereinstimmung schwer verständlich — ebensowenig das Auftreten der 
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Schuppen, welche mit den Ventralschuppen übereinstimmen '). Nur wieder- 
holt sich der Vorgang der „Verschiebung“ nicht jedesmal in der Einzel- 
entwicklung. Die Stände können also gleich anfangs als dorsale Aus- 
wiüchse des einheitlich weiterwachsenden Thallus erscheinen. Der Stiel 
ist dann auch keine Neubildung, sondern nur eine reduzierte Wieder- 
holung des Stiels der Marchantiastände. 

Die Auffassung, daß die dorsale Stellung der Plagiochasmastände auf einer 
Verschiebung beruhe, wird gestützt dadurch, daß es Plagiochasma-Arten gibt, 
bei denen dieser Vorgang noch direkt verfolgbar ist. 


Ich wurde darauf aufmerksam durch eine Bemerkung von NEES v. EsEN- 
BECK ?) (die mir erst lange nach meinen Untersuchungen über Monoselenium 
zu Gesicht kam). 

Plagioch. cordatum z. B. zeigt ein Verhalten, das in der äußeren Erschei- 
nung Antheridienständen, das dem der Archegonienstände von Preissia entspricht 
(vel. Fig. 669 / mit Fig. 708 links). 

Die Antheridienscheiben sind terminal 
(Fig. 669, / rechts), aber es sproßt der Thallus cz 
mit enger Basis sich an den Antheridien- GG u 
stand ansetzend weiter. Ob (wie es am 
wahrscheinlichsten erscheint) dieses Sprossen 
ein Weiterwachsen desselben Vegetations- 
punktes ist, der den Antheridienstand her- 
vorbrachte oder durch einen an letzterem 
entstandenen Ventralsproß erfolgt ?), ist nur 
durch Untersuchung der Entwicklungs- 
geschichte zu entscheiden und nicht von 
großer Bedeutung. Denn auch im erst- 
genannten Falle ist das Verhalten von Pl. 
cordatum ein Übergang zwischen dem ge- 
wöhnlichen und dem der Marchantiales mit 
terminalen Gametangienständen. Übrigens 
kommen auch wirklich flächenständige An- 
theridienstände bei derselben Art vor. 


Merkwürdigerweise sind die Archegon- 
Fig. 669. /. Plagiochasma cordatum 


stände, wie es scheint flächenständig, kurz . 
hinter dem Scheitel des fortgewachsenen mal vergr. era mil 

& ei 3 Ss terminalem Antheridienstand, links 
Thallus eingefügt. Das ist ein Verhalten, ist aus diesem ein vegetativer Thallus 
welches dem sonst üblichen entgegengesetzt hervorgewachsen. //. Thallus mit 
ist. Denn sonst sind die Antheridienstände reduziertem nur zweilappigem An- 


: : . : : theridienstand von einer auf den 
leichter geneigt, sich vegetativ weiter zu - migschi-Inseln gesammelten Marchan- 


entwickeln als die Archegonstände. Es dürfte tia, welche M. geminata nahesteht. 
dies darauf beruhen, daß der Archegonien- 

stand mit schmälerer Basis dem Thallus aufsitzt als der Antheridienstand. Das 
Gewebe rechts und links vom Vegetationspunkt wird zum Aufbau des Anthe- 


!) D. Campgert (Mosses and ferns II. ed. p. 58 sagt von Marchantia polymorpha 
„the whole group of archegonia, and indeed the whole receptacle, is invested with 
hairs and scales of various forms that originate either from the epidermis of the dorsal 
side or as modifications of the ventral scales“. Mir sind bei Marchantia „Haare und 
Schuppen“ auf der Dorsalseite nie begegnet. Vermutlich handelt es sich bei dieser 
Angabe um eine Verwechslung mit den Randauswüchsen des Perichätiums (vgl. p. 691). 

?) C. G. Nees v. EsesBeck, Naturgeschichte der europäischen Lebermoose IV 
(1838) p. 36. 


> 


°») Nur in diesem Falle würde der Vergleich mit Preissia vollständig zutreften. 
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ridienstandes verwendet, es bleibt nur ein kleines embryonales Stück am Ende 
übrig. Wenn dieses weiter wächst, muß die oben beschriebene „Sprossung“ 
zustande kommen, ganz ähnlich wie dies auch bei Reboulia (Fig. 672, 673) 
oft der Fall ist, während die Archegonienstände von schmälerer Ansatzstelle 
sich nach oben erweiternd viel weniger Areal des Thallus in Anspruch nehmen, 
also dessen unverschmälertes Fortwachsen gestatten. 


b) Gestaltveränderung. 

Eine solche tritt ein 

ce) in bezug auf die Ausbildung des Stiels. 

8) in der Gestalt der „Scheibe“ des Trägers. 

«) Hier ist es zunächst der Stiel der Antheridienträger, der eine 
Rückbildung erfährt. Schon bei Preissia ist er erheblich kleiner als der 
der weiblichen Stände. 

Bei Marchantia acaulıs St. fehlt er, bzw. bleibt sehr kurz. 

Dasselbe ist der Fall bei Monoselenium, wo er aber, wie Fig. 670 
zeigt, gelegentlich noch als mit der Oberfläche des Thallus verschmolzene 
halbzylindrische Erhebung 
(St Fig. 670) auftreten kann. 
Hand in Hand damit gehen 
auch sonstige Reduktions- 
erscheinungen: Spärlich- 
werden der Rhizoiden und 
Ventralschuppen und Rhi- 
zoiden. Auch die Arche- 
sonienstände dieser merk- 
würdigen Gattung besitzen 
nur einen ganz kurzen Stiel. 
Es gibt also Übergänge von 
wohl entwickelten bis zu 
sanz unterdrückten Stielen. 

3) Die Scheibe ist ur- 
sprünglich deutlich als Ver- 
zweigungssystem zu er- 
kennen. Sie kann in dreier- 
lei Weise eine Rückbildung 
erfahren: 

1. indem ihre Entstehung 
als Verzweigungssystem ver- 
wischt wird; 


A 
Fig. 670. Monoselenium tenerum. Thallus mit 
Antheridienstand (unterhalb dessen noch eine stiel- 


artige mit dem Thallus verwachsene Erhebung sich 2. ındem die Zahl der 
befindet, die auch in dem rechts stehenden Thallus- „Gabelungen“ geringer wird; 
querschnitt bei s? hervortritt).. Weiter oben ein De 5 MN 
fast sitzender Archegonienstand. 3. Indem die Za = 
| (rametangien — speziell die 

der Archegonien — in jedem „Strahl“ verringert wird. 


1. Die Zusammensetzung der Scheibe aus einzelnen durch Verzweigung 
entstandenen „Strahlen“ ist namentlich manchen Antheridienträgern, wie 
denen von Preissia nicht mehr anzusehen (vgl. auch p. 687 betr. Fega- 
tella). Fig. 671, ZZ. u. III. veranschaulicht, wie die „Strahlen“ der Scheibe, 
auf denen die Antheridien, in nach außen fortschreitender Reihenfolge 
entstehen, so zurücktreten, daß man die Abstammung der Scheibe von 
einem Verzweigungssystem (wie es Fig. 671, /II. zeigt) nur noch daran er- 
kennen kann, daß die Antheridienentwicklung zentrifugal stattfindet. 


ua nn 
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So bei Preissia, Dumortiera, Fegatella. Monoselenium. Damit Hand in 
Hand geht die Rückbildung der Ventralschuppen, welche z. B. bei Mono- 
selenium, wie Fig. 672 zeigt, nur noch in geringer Zahl und kümmer- 
licher Ausbildung auftreten. 

Es ist wahrscheinlich, daß auch Antheridienstände, welche (wie nach 
CAvErs der von Reboulia) keine zentrifugale, sondern akropetale Ent- 
wicklungsfolge derAntheridien zeigen, 
doch von ursprünglich zusammen- 
gesetzten sich ableiten. Dafür spricht, 
daß sie rings von vereinfachten Ven- 
tralschuppen umgeben sind. 

2. Schon bei Marchantiaceen, 


deren Stände aus einer größeren 


ENC . Fig. 67!. Schema für die Reduktion eines 
Anzahl von Strahlen (Zweigen) be durch Verzweigung entstandenen (zusam- 


stehen, ist, wie früher ') bemerkt, die mengesetzten) Antheridienstandes einer 
Zahl der Strahlen nicht konstant, _Marchantiacee. 
sondern offenbar von Ernährungsver- 
hältnissen abhängig. So haben die Antheridienstände von March. polymorpha 
gewöhnlich 8 Strahlen, können aber auf 4 heruntersinken. Bei der in 
Fig. 669, II abgebildeten Art sind nur zwei vorhanden, es ist also nur 
eine einmalige „(Ga- 
belung“ eingetreten. 
Damit ist das 
Verhalten erreicht, 
wie es die weiblichen 
Stände von Exor- 
motheca und Aitchi- 
soniella ?) aufweisen. 
Unterbleibt auch 
diese Verzweigung, 
so sind die Stände 
zu einfachen ge- 
worden, wie wir sie 
2. B. bei Öyathodium 
cavernarum und 
Targionia antreffen. 
3. Eine Ver- 
ringerung der Ar- 
chegonienzahl 
findet sich in den 
„Strahlen“ der Stän- 


ee Fig 672. Monoselenium, männlicher Hut, der ausnahmsweise 
. ’ einen gelappten Rand hat, von unten. Man sieht, daß er 
Plagiochasma u. a. nur spärliche Rhizoiden und wenig rückgebildete Ventral- 
Wir sahen, daß bei schuppen hat. 

letzterer Gattung ge- 

wöhnlich nur ein Archegonium in jedem „Strahl“ des Trägers vorhanden 
ist, aber hier — ebenso wie bei den anderen — treten (wie schon p. 686 
erwähnt wurde) gelegentlich auch mehr auf. Daß eine Verringerung 
anzunehmen ist, geht auch daraus hervor, daß derselbe Vorgang sich bei 


!) GoEBEL, Die Muscineen p. 347. 
®) Vgl. Kuasyar a. a. O. p. 219. 
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den foliosen Lebermoosen (z. B. Lejeunea) und selbst einem Laubmoose 
(Buxbaumia indusiata) wiederholt — Fälle, in denen an der Reduktion 
kein Zweifel sein kann. Möglich ist eine solche ohne Schädigung natür- 
lich nur dort, wo entweder die Einrichtungen für die Befruchtung sehr 
sicher tätig sind, oder die Verbreitung durch Sporen nicht die Haupt- 
bedeutung für die Erhaltung der betreffenden Art besitzt. 

Die in der angegebenen Art rückgebildeten Stände verlieren schließlich 
ihre Selbständigkeit ganz. 

Dabei gehen die Antheridienstände in der Rückbildung weiter als 
die Archegonienstände. 

Es ist charakteristisch, daß wie bei anderen Rückbildungen Schwan- 
kungen in der Ausbildung innerhalb einer Art und Verschiedenheiten 
in der Rückbildung zwischen den Arten einer Gattung vorkommen. 


Fig. 673. (Nach Hormeister.) Reboulia hemisphaerica. Längsschnitt durch einen 
Thallus, der zunächst einen Antheridienstand (von dem nur ein Antheridium A) getrofien 
ist, dann einen Archegonienstand J mit Archegonien a und Ventralschuppen b hervor- 
gebracht hat. Am Antheridienstand ist links eine durchschnittene Ventralschuppe sichtbar. 


So hat Monoselenium, wie erwähnt, gewöhnlich Antheridienstände 
ohne „Strahlen“. Es kommen aber gelegentlich (Fig. 672) noch solche 
mit Andeutung einer Strahlenbildung vor. 

Bei Reboulia hemisphaerica sind die Archegonstände noch deutlich 
Verzweigungssysteme von Hutform (Fig. 673, J). Die männlichen verhalten 
sich ganz ähnlich wie die von Plagiochasma cordatum. Sie sind unge- 
stielte Scheiben (Fig. 674), welche durch Weiterwachsen des Thallusvege- 
tationspunktes auf die Oberseite des Thallus „verschoben“ werden (Fig. 674) 
oder hinter einen den Thallus abschließenden Archegonienstand zu stehen 
kommen (Fig. 674 links). 

In der Gattung Grimaldia verhält sich Gr. fragrans etwas 
anders als Gr. dichotoma. Bei ersterer erheben sich die Antheridien- 
gruppen noch über den Thallus — ähnlich denen von Reboulia — aber 
schon etwas mehr reduziert —- und sind deutlich abgegrenzt. 

Bei Gr. dichotoma (Fig. 674 rechts) ist dies nicht mehr der Fall?). 
Die Antheridien bilden zwei bis drei Reihen, welche durch die über die 


!) Es sei bemerkt, daß — wie es scheint — die Antheridienstände dieser Art meist 
nach einer Abbildung Miıcneur’s (aus dem Jahre 1729!) beschrieben werden. Die Ab- 
bildung, welche K. MÜLLER in seiner verdienstvollen Bearbeitung der Lebermoose in 
RABENFoRsT's Kryptogamenflora (Fig. 159 gibt) ist nicht von Gr. dichotoma sondern, 
wie der Autor des Bildes, BıscHorr, selbst sagt, von Gr. fragrans. 
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Thallusoberfläche hervortretenden „Stifte“ (die Ausführungsgänge der 
Antheridiengruben) sich deutlich abheben. Aber die Gruppe „verschwimmt‘“ 


Fig. 674. Links Reboulia 
hemisphaerica mit zwei An- 
theridienständen, aus denen 
je ein vegetativer Thallus 
ausgesproßt ist, der am Ende 
wieder einen Antheridienstand 
bildet. Man sieht die diesen 
umgebenden Schuppen (5 mal 
vergr.). Rechts Grimaldia 
dichotoma (10 mal vergr.). An- 
theridien nur noch als Gruppe 

im Thallus. 


de 


Fig. 675. Schema für die Ver- 
änderung eines Archegonien- 
standes in der Marchantiales- 
reihe. (Die Archegonien sind 
als Striche angedeutet.) / Ter- 
minaler Stand mit wohl ent- 
wickeltem Stiel, bei % Stelle, 
! wo ein Ventralsproß angelegt 
Fig. 674. | ist. 2 Der Stiel verkleinert, 
der Ventralsproß frühzeitig 
entwickelt, wodurch der Stand 
dorsal wird. 3 Der sitzende 
Stand ist von Anfang an dorsal, 
aber noch deutlich vom Thallus 
gesondert (Plagiochasma ete.). 
4 Die Sonderung hört auf, es 
ist aber in der Mitte der 
Archegoniengruppe noch eine 
Hervorragung angedeutet. 
5 Auch diese verschwunden 
— nur eine Gruppe von Arche- 
gonien ist übrig geblieben. 


Fig. 675. 


sozusagen ın den Thallus. Sie tritt nicht mehr als etwas Selbständiges 
auf. Auch die bei Reboulia (und Feg. superdecomposita, Fig. 466, IT) noch 
vorhandenen rudimentären Ventralschuppen des Randes der Stände sind 
verschwunden — es ist das Stadium errreicht, welches LeEitGER als ein 
„primitives“ erschien. 

Die schematische Abbildung Fig. 675 soll den Reduktionsvorgang für 
die weiblichen Stände veranschaulichen. 7 entspricht dem Verhalten 
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von Marchantia, 2 dem von Preissia, 3 dem von Plagiochasma, £ dem von 
Corsinia. Letzteres sei hier noch kurz besprochen, da es besonders 
lehrreich ist. 

Der allgemeinen Regel entsprechend sind die Antheridien nicht mehr 


in besonderen „Ständen“ angeordnet, sondern nur gruppenweise dem Thallus 
eingesenkt (Fig. 676, 2). 


N 8 
BOSCHIA 
Bo m u EZ 


1 
g HL DL: BB ah | 


Fig. 676. Oben (7—$) Corsinia marchantioides nach BıscHorr und LEIitGEB. I und 3 

(schlecht!) weibliche Pflanzen mit Sporogonien, 2 männl. Pflanze mit Antheridienstand, Zu.5 

Thallusquerschnitte, die Sporogone von einer warzigen Calyptra bedeckt, 6 Längsschnitt 

durch einen Thallus mit jungem Archegonienstand, 7 Längsschnitt durch einen älteren 

Stand mit Sporogon und Perichätium (rechts), $ Embryo im Längsschnitt (nach Caur- 

BELL) Stielbildung angedeutet aber gehemmt. / und 2 unten: Boschia Weddellii, / Ela- 
teren, 2 Längsschnitt eines Thallus mit Perichätialschuppe und Sporogon. 


Die Archegoniengruppen dagegen (Fig. 676, 6) zeigen in ihrer Mitte eine 
Erhebung (4 Fig. 677, 678), welche nach der Befruchtung eine Art 
Hülle um die Archegonien bildet (Fig. 676, 7), die sich in ähnlicher Weise 
auch bei der seltenen brasilianischen Gattung Boschia (Funicularia), Fig. 676 
unten findet. 


EEE 
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Diesen Höcker betrachten wir als den letzten Rest eines in den 
Thallus „verflossenen“ Standes (Fig. 675, £), die „Hülle“, welche er bildet, 
als ein gleichfalls die Spuren der Rückbildung tragendes Perichätium. 


Fig. 677. Corsinia mar- 
chantioides. Flächen- 
schnitt durch den Thal- 
lus mit Archegonien- 
gruppen um den rudi- j (©) 
mentären Stand HZ IL 

herum. Bei /V auch ©) 


ein androgyner Stand (©) 
getroffen, die Anthe- 


ridien durch Schraffie- (O) 


rung des Inhalts an- & 
gedeutet. 


Fig. 675. Corsinia. Längsschnitt durch Archegoniengruppen, denen ausnahmsweise 
Antheridien (An) beigemengt sind. H. in // der letzte Rest des „Standes“. 
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Zweifelhaft kann die Auffassung von Oxymitra (Tesselina) erscheinen. 
Die Antheridien wie die Archegonien stehen hier in Gruppen auf der 
Mittellinie des Thallus. Die Archegonien sind je von einer Hülle (H Fig. 679 
rechts) umgeben, die nach der Befruchtung sich durch Zellstreckung ver- 
größert. 

Ursprünglich sehen die Archegonhälse über die Mündung dieser 
Hüllen hinaus. Entsprechen diese Hüllen einem Perianth von Marchantia 


Fig. 679. Oxymitra pyramidata. Links Querschnitt durch eine männliche, rechts durch 
eine weibliche Pflanze. W Wassergewebe, M links „Haare“, rechts Hülle des Archegons. 


und Sphaerocarpus oder dem „Perichätium“ eines sonst gar nicht mehr 
in die Erscheinung tretenden „Fruchtträgers“? — (also einer weiteren Re- 
duktion des bei Corsinia angeführten Verhaltens.) 

Wir müßten uns dann denken, daß z. B. eines der drei fleischigen 
Perichätien von Ülevea Rousseliana allein aufrecht auf dem Thallus 
sitzen würde. Für ersteres spricht die Entwicklungsgeschichte (die Hülle 
entsteht wie bei Marchantia als Ringwall um das Archegon) sowie die 
Analogie mit den Antheridien (Fig. 679 links) für letzteres die Tatsache, 
daß die Hülle einen Kammerbau besitzt wie der vegetative Thallus, das 
Vorhandensein schmaler Schuppen zwischen den Archegonien — welche 
denen an den Plagiochasmaständen entsprechen und Ventralschuppen 
homolog sein können, sowie die Analogie mit Boschia und Corsinia. Auch 
stimmt Oxymitra im Thallusbau viel mehr mit den Marchantiaceen über- 
ein als mit den Riccien. Sie besitzt Schleimzellen und auch die Ventral- 
schuppen gleichen mehr denen der Marchantiaceen. Wie dem nun auch 
sei — zweifelhafte Fälle lassen sich ja gerade am Ende einer Reduktionsreihe 
erwarten —, jedenfalls führt uns die Betrachtung der Anordnung der Sexual- 
organe und ihrer Träger zu demselben Ergebnis, welches die vergleichende 
Betrachtung des anatomischen Baues ergab — ein Resultat, das auch die 
Untersuchung des Sporogonbaues bestätigen wird — dem, daß die Riccien 
am Ende einer Reihe stehen, die mit Formen wie Marchantia beginnt. 


Zusammenfassung für die Marchantiales: Die Stellung der beiderlei 
(rametangien und die Ausbildung der sie tragenden Thallusäste ist ur- 
sprünglich dieselbe. 

Ausgehend von hochentwickelten „Trägern“ !), wie sie bei Marchantia 
sich finden, tritt eine Reihe von Vereinfachungen ein, die sich deutlich 
verfolgen lassen. Die Stände verlieren ihre Selbständigkeit, zuerst die 
männlichen, dann die weiblichen, bis schließlich die zerstreute Stellung der 


!) Die Bezeichnung Infloreszenzen (die ganz sinnlos ist) sollte man endlich ebenso 
wie die der „Blüten“ für die Bryophyten fallen lassen! 
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Gametangien bei Riccia auftritt. Hüllen sind ‚zweierlei vorhanden: „Peri- 
anthien“, die als Einzelhüllen auftreten und von der Befruchtung ent- 
weder in ihrer Weiterentwicklung abhängen oder nicht, und „Perichätien“, 
welche Gruppenhüllen darstellen. An deren Bildung beteiligt sich ein 
dorsaler Thallusauswuchs und der Thallus selbst. Das Auftreten der 
Perichätien hat die bei manchen Formen angetretene Rückbildung der 
Perianthien ermöglicht. 


$ 33. Die Gametangienträger der Jungermanniaceenreihe, 


Es kommt auch hier zweierlei in Betracht: einmal die Arbeitsteilung 
zwischen den Sprossen — vielfach sind die Träger der Sexualorgane von 
den vegetativen abweichend ausgebildet (namentlich durch ihr begrenztes 
Wachstum) — zweitens die Umhüllung der Sexualorgne. 


A. Thallose Jungermanniaceen. 


Keine Arbeitsteilung zwischen sterilen und „fertilen* Sprossen findet 
sich bei Formen wie Pellia, welche die Antheridien zerstreut auf dem 
Thallus, die Archegonien in Gruppen angeordnet zeigt. 


Bei Aneura dagegen (vgl. z. B. Fig. 680, 681) bleiben die Sexual- 
sprosse den sterilen gegenüber frühzeitig im Wachstum zurück und er- 


Fig. 681. Aneura sp. Weiblicher 
Sexualsproß, von oben. Der Rand 
ist aufwärts gekrümmt und in eine 
Anzahl Schuppen (Sı, Ss, 5,) ausge- 
wachsen; eine schuppenartige 
Wucherung findet sich auch am 
hinteren Ende des Sexualsprosses 
(in der Fig. nach oben gerichtet). 
Fig.680. Aneura (Pseudoneura) eriocaulis. Es ist also ein „Perichätium“ wie 
mal vergr. Mit männlichen Asten. bei Marchantia vorhanden. 


scheinen infolge davon als seitliche Anhängsel am Rande des Thallus. 
Diese Sprosse bringen entweder Antheridien oder Archegonien hervor 
und stellen damit ihr Wachstum ein — weshalb, ist näher zu untersuchen. 
Männliche und weibliche Sexualsprosse stehen entweder auf derselben 
Pflanze (z. B. An. multifida) oder auf verschiedenen Exemplaren, also ent- 
weder in monöcischer oder diöcischer Verteilung. Die Antheridien ent- 


Pr 
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stehen in progressiver Reihenfolge und sind dem Gewebe des Tagsprosses 
eingesenkt. Da sie in größerer Anzahl beisammenstehen, nimmt dieses 


ein wabiges Aussehen an. 


Als stark abgeleitete Formen werden wir die betrachten dürfen, bei 
denen die Sexualsprosse als ventrale Auszweigungen erscheinen — ähn- 
lich wie dies unter den Marchantiales bei den Antheridiensprossen von 


Targionia und bei Cyathodium der Fall ist. 
Unter den thallosen JJungermanniaceen gehören hierher Metzgeria 


(vgl. p. 145), und Hymenophytum. 


Fig. 682 zeigt ein Stück eines Thallus von H. Phyllanthus mit einem 
ventralen klein bleibenden Antheridienstand von unten. 


a 
Po 
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3 
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Fig. 682. Hymenophytum Phyllanthus. Stück 

eines Thallus mit zwei Ventralsprossen (von 

denen nur der Antheridien tragende ganz ge- 

zeichnet ist) von unten. Die Antheridienhöhlen 
schimmern durch. 


men) 


Fig. 683. Hymenophytum Phyllanthus. 
Längsschnitt durch einen männlichen Zweig. 
Der Thallus, an welchem er als Ventralsproß 
entstanden ist, ist quer getrofien. Punktiert 
eingezeichnet ist die Gestaltung eines männ- 
lichen Sprosses von Hymenophytum flabellatum. 


Fig. 684. Hymenophytum Phyllanthus. 


Querschnitt durch einen Thallus mit längs 


getroffenem Archegonien tragenden Ventralsproß. Pi Anlage des „Perianths“. 


Noch mehr — zu kleinen dem Thallus aufsitzenden Scheiben — sind 
die Antheridienäste reduziert bei H. flabellatum. Nur der Vergleich 
mit H. Phyllanthus läßt hier noch erkennen, daß wir es mit einem ven- 
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tralen Thallusast zu tun haben, der die Antheridien auf seiner Oberseite 
trägt. Da die Unterseite dieser Aste gar nicht mehr entwickelt ist, würde 
man diese Antheridienträger, wenn diese Pflanze nur allein bekannt wäre, 
kaum mehr mit Sicherheit als reduzierte Thallusäste deuten können !). 
Auch die weiblichen Aste (Fig. 684) sind stark rückgebildet, doch haben 
sie noch Rhizoiden, die dem männlichen Aste abgehen. 


B. Foliose Jungermanniaceen. 


Hier kommt die Verschiedenheit der „akrogynen“ und „anakrogynen“ 
Ausbildung in Betracht. Erstere ist dadurch ausgezeichnet, daß die Arche- 
gonienbildung den Sproßscheitel erreicht und dem Sproßwachstum ein 
Ziel setzt, was bei letzterer nicht der Fall ist. 


Bei den akrogynen Leber- 
moosen stehen die Antheridien 


in den Achseln der Blätter Ar 
in Ein- oder Mehrzahl. Der % Ans 

Sproßscheitel wird von der An- SEN 

eidienhildung nicht berührt. a J ja Mi‘ J ei 

Die Antheridienäste (vgl. z. B. FH Ah i FH N I 

Fig. 545) zeigen deshalb nicht Ha 

selten eine vegetative Weiter- REN BUUNAL NT, 


Diese ist bei, den Arche- 
sonien tragenden Ästen unmög- Er 
lich, weil, wie das Schema 
Fig. 685 zeigt, die Scheitelzelle 
zur Archegonienbildung mit be- 
nützt wird. Indes ist, wie früher 
ausgeführt wurde (p. 145) nach 
unserer Annahme ursprünglich 
die Stellung der Antheridien 
und der Archegonien dieselbe. Fig. 685. Schema für die Stellung der Sexual- 


- : - FH organe bei einer anakrogynen Jungermannia. 
Beide entsprangen in den Blatt Die Antheridien A sind blattachselständig, auch 


entwicklung. N 


x 


achseln aus der Sproßoberfläche. die untersten Archegonien (Ar). Die obersten 
In Verbindung mit der Reduk- entstehen unter Unterdrückung der Blattbil- 
tion der Blattbildung am Scheitel dung, bezw. aus der Scheitelzelle selbst. 


und mit dessen Entwicklungs- 

hemmung überhaupt ?) sind die Archegonien bis zur Sproßspitze selbst 
vorgedrungen — eine Erscheinung, die bei den Laubmoosen auch bei den 
Antheridien sich zeigt. Für diese Annahme spricht namentlich auch das 
Verhalten der Calobryaceen, einer Gruppe, innerhalb deren die Gattung 
Calobryum den akrogynen Formen am Nächsten kommt. Hier wird näm- 
lich sowohl bei der Antheridien- als bei der Archegonienbildung die 
Blattentwicklung am Scheitel der orthotropen radiären Stämmchen ge- 
hemmt, die Antheridien wie die Archegonien bilden also terminale 


) Betr. der biologischen Deutung vgl. Archegonatenstudien X. 

2) Dieser Auffassung nach wird also die Wachstumshemmung nicht dadurch be- 
dingt, daß die Scheitelzelle zur Archegonienbildung verwendet wird, sondern die Wachs- 
tumshemmung des Scheitels ist es, welche dessen Besetzung durch Archegonien 
ermöglicht. 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Heft. 45 
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Gruppen; ein vegetatives Weiterwachsen der Stämmchen ist damit un- 
möglich (Fig. 686). 

Bei der verwandten Gattung Haplomitrium dagegen stehen die Anthe- 
rıdien und Archegonien zwischen den Blättern am Stämmchen verteilt; 
die Blätter, neben denen ÄArchegonien stehen. sind schmäler als die 


Fig. 686. Calobryum Blumii (Java 1886). 7 u. 2 Habitusbilder, 3 Längsschnitt durch 
den Gipfel einer männlichen, £ durch den einer weiblichen Pflanze, 5 Querschnitt durch 
einen jüngeren Archegonienstand, 5 junges Antheridium im Längsschnitt. 


„sterilen“, weil im ersteren Fall ein Teil der Segmentoberfläche zur Ärche- 

sonienbildung verwendet wird. Denken wir uns die Blattbildung noch 
mehr reduziert, das Längenwachstum der Sprosse verringert, so selangen 
wir zu den Gametangienständen von Calobryum. — Die foliosen anakro- 
gynen Lebermoose mögen bei Besprechung des „Schutzes“ der Sexual- 
organe erwähnt werden. 


s 34. Einrichtungen zum Schutze der Gametangien und zur 
Sicherung der Befruchtung. 


Thallose Jungermanniaceen. 


Bei den Marchantiales trafen wir zweierlei Schutzeinrichtungen für die 
Gametangien an: einmal Einzelhüllen („Perianthien“) für Archegonien (für 
die Antheridien dementsprechend Versenkung in Gruben), dann Gruppen- 
hüllen („Perichätien“), deren Entwicklung nach unserer Auffassung mit der 
Verkümmerung der Perianthbildung bei manchen Formen in Beziehung 
steht. 


Me ai en en. 


: 


ur 


we .. 
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Die Verhältnisse bei Monoclea (Fig. 687, 688) schließen sich, was die 
Archegonstände betrifft, denen perianthloser Marchantiaceen an: die Arche- 


Fig. 687. Monoclea Forsteri. Thallus 

mit fünf Archegoniengruppen, von oben. 

Die Archegoniengruppen entstehen in 

Höhlungen hinter einem Thallusscheitel, 

der sein Wachstum bald einstellt und 

zum Mittellappen einer Verzweigungs- 
stelle auswächst. 


gonien sitzen in Gruben wie bei Dumortiera, Monoselenium u. a. Die 
Antheridien (Fig. 469) stehen in Gruppen, aber der Vegetationspunkt 
wächst vegetativ weiter. 


14 


Fig. 688. Monoclea Gottschei nach Jonnsoxn. 8 Längsschnitt durch einen Archegonien- 
stand mit Embryo. 9 Querschnitt. 70 Längsschnitt durch einen Archegonienstand mit 
jungem Sporogon. 11, 12 Längsschnitt von Archegonien verschiedenen Alters. 
15 u. 14 Querschnitte. 


Monoclea steht in näherer Beziehung zu den Marchantiales als die 
übrigen Jungermanniaceen. 

Unter diesen können wir unterscheiden Formen mit und ohne 
Perianth. 


a) Formen mit Perianth. 
Blyttia. Die Antheridien stehen hier und bei Symphyogyne (Fig. 689) 
einzeln in der Achsel von Schuppen, die Archegonien in Gruppen, um- 
45* 
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geben von einem gefransten Perichätium (Fig. 691). Eine weitere Hülle, 
das Perianth (J Fig. 690) entwickelt sich aus einer schon vor der Be- 
fruchtung vorhandenen Anlage nach der Befruchtung zu einem das Peri- 


i, Fig. 690. Bilyttia Sp. Längsschnitt durch 

Fig. 689. Symphyogyne leptothele. Stück einer ein Perichätium, innerhalb dessen eine Gruppe 

männlichen Pflanze mit Antheridien, die unter ' von Archegonien und die Anlage des Peri- 
schuppenförmigen Auswüchsen stehen. anths (.J) stehen. 


chätium weit überragenden (rebilde — wahrscheinlich entstand es aus einem 
inneren, basal verwachsenen Schuppenring, dessen Schuppen denen ent- 
sprechen würden, unter denen die Antheridien stehen. Schließlich aber 


Fig. 691. Blyttia sp. Ceylon 1885. Auf der Thallusoberseite rechts ein junges Sporogon, 
eingehüllt von Calyptra und Perianth. außen das Perichätium (letzteres ist an dem Arche- 
gonienstand weiter links allein sichtbar und mit zahlreichen haarartigen Fortsätzen versehen). 


umgibt es, da normal nur ein Archegonium befruchtet wird, nur dieses, 

es scheint also berechtigt auch hier von einem Perianth zu sprechen. 
Diese Zusammensetzung des Perianths tritt bei Hymenophytum Phyl- 

lanthus (Fig. 684) noch deutlich hervor. Die Funktion des Perianths 
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dürfte nicht nur eine schützende, sondern auch ein ernährende sein, ent- 
sprechend der des Marsupiums marsupiferer Lebermoose. 

b) Formen ohne 
Perianth erscheinen uns 
wie bei den Marchantiales 
als abgeleitete. 

Pellia und Blasıa 
gehören dahin. Es ist klar, 
daß da, wo (wie bei Pellia 
(Fig. 704)) der Embryo sıch 
tief einbohrt, das Perianth 
entbehrlich erscheint. 

Bei Blasia aber besitzt 
das Perichätium einen hin- 
teren und einen vorderen 
Teil, welche sich eng anein- 
ander legen, die Mündung 
besitzt sogar einen beson- a 
deren Verschluß (Fig. 692). Fig. 692. (Nach Leıteee.) Unten Längsschnitt durch 
Es kann der Embrvo hier einen von der Hülle (kö) und der „Calyptra‘ (ca) einge- 
sogar lang vor der Sporen- schlossenen Embryo. Oben Längsschnitt durch einen 


i 2 älteren Embryo, welcher die Calyptra gesprengt 
aussaat den Archegonium- hat und frei in der Hülle lieet. i 


bauch sprengen, da er ın 
einer trefflich geschützten Höhle liegt. 

ec) Anakrogyne foliose Formen. 

Fossombronia. Die einzelnen Arten verhalten sich verschieden. 

Die primitiven haben die Antheridien in der Achsel von Schuppen, 
die denen der oben 
erwähnten thallosen 
Formen entsprechen. 
So z. B. Fossombronia 
Luetzelburgiana (Fig. 
693 links), bei an- 
deren (Fig. 694), deren 
Antheridien stark von 
den Blättern umhüllt 
sınd, stehen sie zwi- 
schen diesen ohne be- 
sondere Hülle. Die 
Archegonien sind zu- 
nächst bei allen ohne 
Hülle, bekommen aber I 693. 2 serwern Ban. ee S ds 
- = = Schuppe, m ren S - 
me solche, ein „Peri- en: die ee a Aue ze Dean ee 
anth“ nach der Be- Reehts (gegenüber der linken Figur um 90° gedreht): 
fruchtung (Fig. 693. Archegonium mit jungem Embryo, das Perianth erhebt sich 


rechts). als eine einseitig angelegte, die Basis des befruchteten 
ch. der früher ! Archegoniums umgreifende Schuppe; rechts davon ein un- 
Nach der er‘) befruchtet gebliebenes Archegonium. 


vom Verf. dargelegten | 
Auffassung ist dies Perianth der Schuppe, welche das Antheridium 
deckt, homolog. 


!) Flora 105 (1912) p. 56 ff. 
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Es wird auch z. B. bei F. Luetzelburgiana einseitig angelegt (Fig. 693) 
und greift dann um das befruchtete Archegonium herum, vielfach behält 


>> 
GG BEQ TR. 
z un 
FRGEE 
, < CAÄL 


f 


7 u 
—— TIGER = III 
ei ——G u ee 
Bumnagnzäbe.. FM 
i e NA RO e 
Ir FH TAN NH ET t 
\ N 
N NE 
= N 
N 


ATITat 


N 
N 


N IYK 
FIT 
- ZEN 
FE, 
{ 


JH 


sehr frühzeitig am Scheitel angelegt. (Vergr.) 


es auch auf einer Seite eine Offnung, während es bei anderen glocken- 
förmig ist (Fig. 695). 

Analog verhält sich Androcryphia. 

Die obigen Ausführungen suchten zu zeigen, daß die „Perian- 
thien“* der Archegonien überall den Hüllen der Anthe- 
ridien entsprechen — wobei 
auf den Umstand, ob sie vor oder 
nach der Befruchtung zur Entwick- 
lung gelangen, kein Gewicht gelegt 
wird — die Perichätien erschienen 
uns dagegen als den Archegon- 
ständen eigene Neubildungen, die 
überall aus zwei Teilen entstehen: 
einer dorsalen — teils einseitigen, 
teils ringförmigen — Thalluswuche- 
rung und einem — kleineren oder 
größeren — unteren, vom Thallus 


von Foss. Luetzelburgiana (etwa 15mal selbst gebildeten Teil. 

vergr.). Die Arten von Fossombronia, bei 

denen die Antheridien keine beson- 

deren Hüllschuppen haben, verhalten sich wie die Calobryaceen und die 
akrogynen Jungermanniaceen. Bei diesen sind die Antheridien lediglich 
durch die Blätter geschützt. Wer die akrogynen Formen für die ursprüng- 
licheren hält, wird auch diese Stellung der Gametangien als die primitivere 
betrachten und die Hüllschuppen usw. als Neubildungen betrachten, die 
notwendig wurden, als durch das Zurücktreten der Blattbildung die Gamet- 
angien auf die Oberseite der verbreiterten Sproßachse zu stehen kamen. 
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us 


d) Akrogyne Jungermanniaceen. 

Die Blätter der Antheridienstände, auf deren von den vegetativen 
Blättern abweichende Gestaltung früher hingewiesen wurde (p. 597), tragen 
ein Antheridium (z. B. Cepholozia, Kantia), zwei (Lejeunea) oder viele 
_(Plagiochila, Tylimanthus) in den Achseln (Fig. 461, 696). 

Die Antheridienstände tragen fast immer dorsiventralen Charakter, 
weil nur die Seitenblätter Antheridien in ihren Achseln tragen. Doch 
hat neuerdings SCHIFFNER !) auf einige Lebermoose aufmerksam gemacht, 
bei denen auch die 
Amphigastrien An- 
theridien in den Ach- 
selnhaben. Derartige 

Antheridienstände 
nähern sich also radi- 
ärer Ausbildung, die 
in den Archegonien- 
ständen öfters eintritt. 

Die Archesonien- 
stände der akrogynen 
Lebermoose sind — 
abgesehen von ihren 
Hoch- (Perichätial)- 
blättern — in den 
meisten Fällen um- 
hüllt von einem „Pe- 
rianth“, welches aus 
der (sehr frühzeitig 
erfolgenden) ,Ver- 
wachsung“ von zwei 
oder drei Blättern 
zustande kommt. 


(p 593) Ss wo Fig. 696. Tylimanthus saccatus. Querschnitt durch den 
. ? 


Gipfel eines Antheridien (An) tragenden Sprosses. In der 
Verwachsungen auch Mitte der Scheitelzelle. Amphigastrien sind nur zwei getroffen. 


bei den „sterilen“ 

Blättern mancher Lebermoose als „zufällige“ Variation zustande kommt (die 
aber bei den betreffenden Formen stets eintritt, mit Ausnahme wohl der 
Primärblätter). Die „Fähigkeit“ zu solchen Verwachsungen ist also offen- 
bar weit verbreitet und wie die Perianthbildung zeigt, auch bei solchen 
akrogynen Lebermoosen „latent“ vorhanden, bei denen sie an den vege- 
tativen Blättern nicht in die Erscheinung tritt. 

Wohl aber ist dies auch bei den dem Perianth vorausgehenden (,.Peri- 
chätial“-)Blättern öfters der Fall. Den Anstoß dazu gibt offenbar ein 
mit der Archegonienbildung verbundener „Reiz“ stofflicher Natur, dessen 
Ermittlung vielleicht noch gelingt. 

An dem Aufbau des Perianths können drei oder zwei Blätter teil- 
nehmen ?). 


u N SCHIFFNER, Untersuchungen über Amphigastrial-Antheridien. Hedwigia L (1913) 
p- k 

2?) In der 1. Aufl. glaubte Verf. (p. 313) die Entstehung des Perianths aus drei 
„verwachsenen“ Blättern bezweifeln zu sollen, da die Möglichkeit einer Ableitung aus 
dem Perianth thalloser Vorfahren bestehe. Indes scheint mir jetzt die herkömmliche 
Ableitung des Perianths sichergestellt. 


‘14 Spezielle Organographie. 


Wenn wir im ersteren Falle sehen, daß die sonst vorhandene Größen- 
verschiedenheit zwischen Seitenblättern und Amphigastrien schwindet, so dürfen 
wir dies wohl damit in Zusammenhang bringen, daß den Archegonien tragenden 
Sprossen Baustoffe in anderer Quantität (und vielleicht auch Qualität) zu- 
strömen, als den vegetativen. Wir sahen im allgemeinen Teile (p. 447, 448), 
daß dorsiventrale Sprosse bei einer Stoffanhäufung radiär werden können. 
Dies trifft auch bei den dorsiventralen Sprossen folioser Lebermoose zu (p. 588), 
schon bei der Bildung der orthotrop werdenden Brutkörper tragenden Äste 
mancher Formen, um so mehr bei den Tragsprossen der Archegonien. 


Bei den aus drei Blättern (aber „kongenital“) verwachsenen Perianthien 
hat SpRUCE!) zwei Haupttypen unterschieden; bei den kieligen Perianthien 
ist (bei den „Epigonianthae“ (Oberkieligen)) der eine Kiei (Gonos) nach oben 
gekehrt: die Kiele entsprechen den Verwachsungsstellen (Suturen) der drei 
Blätter. Bei der „Hypogonianthae“ (Unterkieligen) entsprechen die Kiele den 
Mittellinien der eingeschlagenen Perianthblätter, der eine Kiel ist nach unten 
gerichtet. Epigonianth ist z. B. Lophocolea, Hypogonianth Cephalozia. Nur 
aus zwei Blättern besteht das Perianth z.B. bei Radula, Scapania und Plagiochila. 


Da der oben dargelesten Auffassung zufolge die Perianthblätter den 
Hüllblättern der Antheridien entsprechen, werden wir Lebermoose wie 
Lejeunea (Fig. 697) und Phragmicoma, deren Perianth weniger als drei 


Fig. 697. I. Cololejeunea 
gymnocolea. Längsschnitt 
eines Stämmchens. Ar das 
terminale Archegon an der 
Basis von der Anlage des 
Perianths Pi umgeben, 
K Anlage einer „Innova- 
tionsknospe“. I]. Längs- 
schnitt durch das Stämm- 
chen einer kleinen epi- 
phyllen Lejeunea (Mal. 
Halbinsel). Anth Anthe- 
ridium. 


I. ll. 


Archegonien umschließt, als abgeleitete gegenüber den mit zahlreichen 
Archegonien versehenen zu betrachten haben (p. 707). 

Vielfach sind (wie bei Besprechung der Hochblätter erwähnt wurde) 
die Perichätialblätter mit Einrichtungen versehen, die als kapillare Wasser- 
fänger wirken (Fig. 557), eine Einrichtung, welche wir bei Laubmoosen 
analoger Weise antreffen. 

Über die Ausbildung des Perianths ist (im Anschlusse an GoTT- 
SCHE?) — welcher zuerst dessen Entwicklung untersuchte), die Mei- 
nung verbreitet, das Perianth sei zur Zeit der Befruchtung noch ganz 
unentwickelt und gewinne erst infolge der Befruchtung seine Aus- 
gestaltung. 


') R. Spewce, On Cephalozia (Malton 1882), p. 4. — Ein unrichtiges Schema der 
„Hypogonianthae“ (nicht wie dort gedruckt ist Hypogonanthae) bei Cavers, The inter- 
relationships etc. p. 112 Fig. 491. 


2) GoTTscHE, Über Haplomitrium Hookeri p. 331. 
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Dies trifft auch zu für Fälle wie Lejeunea (Fig. 697) und Radula 
(Fig. 698), wo es nur als niedriger Ringwall um das Archegonium (bei 
Radula um die Archegonien) erscheint. Hier ist die Weiterentwicklung 
offenbar an einen von dem Embryo ausgehenden Reiz gebunden. 


Bei anderen foliosen Lebermoosen aber ist diese Abhängigkeit in viel 
geringerem Grade vorhanden: das Perianth überragt schon vor der Be- 


Fig. 698. Radula tjibodensis. (Java 1885.) Am Ende des Stämmchens eine Arche- 
goniengruppe. Pc Periechätialblätter; Pi Anlage des Perianth. Aus den Wassersäcken 
entspringen Rhizoidenbüschel. 


fruchtung die Archegonien und vergrößert sich nur nach der Be- 
fruchtung. 


So bei Plagiochila !), deren deutlich aus zwei Blättern verwachsene 
Perianthien die zahlreichen Archegonien (nach Untersuchung von Pl. asple- 
nioides) weit überragen. Ahnlich dürfte sich auch Lophocolea verhalten. 


Wir können, ausgehend von diesem Verhalten, das wir als das ursprüng- 
lichere betrachten, eine Reihe aufstellen, welche mit Formen wie Lejeunea 
endist — bezeichnenderweise stellen diese auch insofern ein Extrem dar, 
als sie nur ein (aus der Scheitelzelle hervorgegangenes) Archegon besitzen. 

Eine Mittelstellung nimmt z. B. Cephalozia bicuspidata ein, bei der 
nach einer Abbildung HorMEISTERS ?) der Perianthbecher an Höhe etwa 
der der Archegonien gleichkommt. 


») Man könnte auch annehmen, es liege hier kein Perianth vor, sondern dieses sei 
verkümmert, und was man so bezeichnet, seien nur zwei verwachsene Perichätialblätter. 
Indes scheint eine solche Annahme gekünstelt. 


2) HoFMEISTER, vergl. Untersuchungen Taf. IX Fig. 1. — Die „Zähne“ des Peri- 
anths dürften eine ähnliche Bedeutung haben wie die vom Physiotiam unten zu 
erwähnenden. 
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Die Anfangsglieder der bezüglich der Perianthbildung aufgestellten 
Reihe machen es auch verständlich, daß es Perianthien gibt, die an den 
Einrichtungen zur Sicherung der Befruchtung sich beteiligen und daß 
auch .„sterile“, schon dem bloßen Auge sichtbare Perianthien sich aus- 
bilden können. Das wäre unmöglich, wenn die Perianthentwicklung stets 
an einen vom Embryo ausgehenden Reiz gebunden wäre. 


Von besonderem Interesse ist die Perianthbildung der Gattung er 
siotium (Pleurozia), welche ich an Ph. giganteum untersuchte. 


Bemerkenswert ist hier einmal, daß das Perianth an seiner Spitze 
mit „wimperig gefransten Lacinien“ !) versehen ist (Fig. 699, II. Wenn 
man einen Schluß von der Gestalt auf die Funktion ziehen kann, so müssen 


Fig. 699. Physiotium eiganteum (Pleurozia gig.) (Ceylon 1899). /. Röhrenorgan mit 

den angrenzenden Perichätialblättern, IT. noch "nicht ausgewachsenes fertiles Perianth 

(u II. Tmal vergr.), 111. Junges steriles Perianth (p ein ausgebreitetes Perichätialblatt) 

mit 2 stehen eebliebenen Archegonien, /V. Junger Embryo. (Zellen im unteren Teil 
nicht genau eingezeichnet.) 


diese „Lacinien“ ebenso wie die analogen Organe bei manchen thallosen 
Lebermoosen (p. 710) als kapillare Wasserfänger betrachtet werden. Nun 
sind aber die Archegonien bei Pleurozia sehr lang), es war also zu er- 
warten, daß das Perianth zur Zeit der Befruchtung nicht ein niedriger 
Ringwall sein werde, wie z. B. bei Radula und Lejeunea, sondern soweit 
entwickelt, daß jener Apparat für Festhalten von (spermatozoidhaltigem) 
Wasser in Tätigkeit treten kann. 


Diese Annahme wurde durch die Untersuchung vollständig bestätigt. 
Das Perianth ist zur Zeit der Befruchtung schon ein faltigbecher- 
förmiges Gebilde, aus dem nur die Spitzen der Archegonien herausragen 
(Fig. 700). Die Höhe des Perianths betrug bis zu dem in Lacinien zer- 
schlitztem Teile 0,55 mm, die längsten Lacinien erreichten die Spitzen 


!) Jack, Monographie der Lebermoosgattung Physiotium, Hedwigia 1886. — Die 
„Lacinien“ sind Zellreihen, welche teils aus dem Rand, teils aus der Außenseite des 
Perianths entspringen und zwar in basipetaler Reihenfolge entsprechend dem inter- 
kalaren Wachstum. 


?) Die Gesamtlänge der Archegonien — welche fast ausschließlich durch die Länge 
des Halses bedingt ist — betrug in einem näher untersuchten Falle fast 0,9 mm. 
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der Archegonienhälse. Der Wasserfangapparat ist also wirklich auch hier 


von Bedeutung. 


Man geht wohl nicht fehl, wenn man annimmt, daß überall da, wo 
die Perianthien mit haarartigen Auswüchsen (Wimpern. Lacinien usw.) 
ausgerüstet sind, sie schon vor der Befruchtung eine ähnliche Entwicklung 


besitzen wie die von Physiotium. 


Die Vergrößerung des Perianths nach der Befruchtung erfolgt natür- 


lich durch interkalares Wachstum. 


Diese Tatsache läßt auch die zweite Eigentümlichkeit, wegen der 
Physiotium hier zu erwähnen ist, verständlich erscheinen, nämlich das 


Vorkommen .steriler“ Perianthien. 


In derselben Stellung wie die Perianthien trifft man nämlich „Röhren- 
organe“ (Jack; „tubi vacui“, StErHant), (Fig. 699, /). von 2—7mm Länge, 
1—1,8 mm Breite, die sich von den Perianthien (abgesehen davon, daß 
sie kein befruchtetes Archegonium umschließen) dadurch unterscheiden, 
daß sie glatt, nicht gefaltet sind und an ihrer runden apikalen Offnung, 
‘deren Rand nach innen gebogen ist (Fig. 699, /) keine Lacinien tragen. 


NEES v. EsENBECK!) hatte 
sie als .„sterile Perianthien “ 
betrachtet. Dagegen hebt ‚Jack 
hervor, daß er in Hunderten 
von Röhren, welche er von 
verschiedenen Arten untersuchte, 
nie etwas finden konnte, das 
einem Archegonium gleichge- 
sehen hätte .„d. h. sie waren 
alle vollkommen leer“. Ebenso 
sei es LINDBERG gegangen, der 
noch bemerkt, daß bei dem di- 
öcischen Ph. articulatum an 
dem Ende der Antheridienzweige 
Röhrenorgane vorkommen, die, 
wenn Archegonien darin gewesen 
wären, doch hätten befruchtet 
werden müssen! — 


NEES VON ESENBECK hat in- 
des recht; ‚Jack und LINDBERG 
(auch der Verf. bei früheren 
Untersuchungen) haben die Arche- 
gonien nur deshalb nicht gefun- 
den, weil sie in alten, ausgewach- 
senen „Röhrenorganen“ nach 
vollständig ausgebildeten 
Archegonien suchten. 

Die Archegonien verküm- 
mern nämlich sehr- früh, ver- 
trocknen dann und sind des- 
halb schwieriger nachzuweisen. 
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Fig.700. Physiotium giganteum (Ceylon 1899). 
Junges Perigon, aus welchem die Archegon- 
hälse A oben herausragen. An seiner Basis 
ein interkalares Meristem, durch welches es 
nach der Befruchtung sich vergrößert. 


Indes fand ich sie auch bei fertigen 


Röhrenorganen, doch mögen sie manchmal auch ganz unkenntlich werden. 


!) Naturgesch. der europ. Lebermoose III p. 75—78. 


18 Spezielle Organographie. 


In dem in Fig. 699, III abgebildeten Falle waren 2 Archegonien an- 
gelest (sonst sind es 3—5). Sie erschienen schon plasmaarm (namentlich 
trat auch die Zentralzelle nicht wie sonst hervor) und weiterer Entwick- 
lung nicht mehr fähig. 


Dies Stehenbleiben geschieht also auf einem Entwicklungszustand, 
in welchem Archegonienanlagen (zuweilen auch jüngere, als die in 
Fig. 699, IIl) abgebildeten) vorhanden sind, das Perigon aber noch keine 
„Lacinien“ angelegt hat. Es entwickelt sich durch interkalares Wachs- 
tum weiter, bleibt aber glatt — was sich aus der Entwicklungsgeschichte 
ohne weiteres erklärt. 


Es liest nahe, anzunehmen, daß der sekundäre Geschlechtscharakter, 
welcher in der Bildung der Lacinien liegt, direkt abhängig ist von der 
Entwicklung der Archegonienanlagen. Beispiele liegen auch sonst vor). 


Damit dürfte die „morphologische Bedeutung“ der Röhrenorgane 
aufgeklärt sein, die bisher fraglich geblieben war. 


Wodurch die Hemmung in der Archegonienentwicklung bedingt 
wird (denn um eine solche, nicht etwa um infolge unterbliebener Befruch- 
tung .„fehlgeschlagene“ Archegonien handelt es sich ja) wissen wir nicht — 
vielleicht durch zeitweiligen Wassermangel, vielleicht auch durch „innere“ 
Ursachen d. h. durch Korrelationen. 


In funktioneller Beziehung können die sterilen Perianthien mit als 
Wassersäcke dienen. Indes werden ihre Leistungen darin gegenüber den 
anderen Wassersäcken dieser Pflanze nur dann ins Gewicht fallen, 


wenn sie zahlreich vorhanden sind, was bei manchen Arten auch der 
Fall ist. 


Sterile Perianthien kommen auch sonst vor. So bei Lophocolea 
inflata, wo sie leicht abbrechen und an ihrer Basis Adventivsprosse erzeu- 
gend der ungeschlechtlichen Vermehrung dienen ?).. Auch an Perianthien 
anderer Lebermoose treten übrigens Sprosse entweder beim Abtrennen 
oder dann, wenn durch Absterben einzelner Teile die Verbindung mit 
der Pflanze gelockert ist, oft in größerer Zahl auf?). 


Daß die Funktion des Perianths neben seiner Beteiligung an der 
Kohlenstoffassimilation in erster Linie eine schützende ist, läßt sich, 
wie schon vor langer Zeit GOTTSCHE *) zeigte, auch experimentell beweisen. 
Er fand, daß, wenn man den „Kelch“ (das Perianth) entfernt, der Embryo 
mit der Haube fault oder vertrocknet. Es ist auch leicht verständlich, 
daß z. B. die mit enger röhrenförmiger Mündung versehenen Perianthien 
von Frullania oder Lejeunea (Fig. 701) Wasser nicht eindringen lassen 
(vgl. auch Fig. 743 von Cephalozia bicuspidata) und auch rasche Aus- 
trocknung hintanhalten. 


!) Vgl. GoEBer, Über sexuellen Dimorphismus. Biol. Centralblatt XXX (1910) p. 733. 
Möglich ist es auch, daß die „Hemmung“, welche das Verkümmern der Archegonien be- 
dingt, gleichzeitig aber unabhängig von der Archegonienverkümmerung auch die Nicht- 
bildung der Lacinien usw. zur Folge hat. Indes stützen zahlreiche Erfahrungen auch 
bei Tieren die im Texte angedeutete Auffassung. Daß nichts damit gewonnen wäre, 
wenn man sagen würde, die Lacinien werden nicht gebildet, weil sie nicht gebraucht 
werden, braucht kaum betont zu werden. 


?) Nach ScHIFFNER, Festschrift für Ascmersox 1904 p. 118 (mir nur aus dem Referat 
im Bot. Jahresbericht bekannt). 


3?) KrEH a. a. 0. p. 277. 
*) GoTTscHE, Haplomitrium Hookeri (1842) p. 342. 
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Wo das Perianth oben weit offen ist, wie bei Radula, ist es häufig 
„zusammengedrückt“, so daß trotz der breiten Mündung der Verkehr mit 
der Außenwelt für das befruchtete Archegonium verringert ist. 


Indes gibt es zweifelsohne auch Perianthien, welche Wasser eindringen 
lassen. Es bedarf der Untersuchung, ob das nur bei Lebermoosen der 
Fall ist, deren befruchtete Archegonien gegen wechselnde Benetzung nicht 
empfindlich sind — wie denn eine neue experimentelle Untersuchung der 
ganzen Frage erwünscht wäre. Ist 
es doch ganz gut möglich, daß 
bei verschiedenen Lebermoosen die 
schützende Bedeutung des Perianths 
eine verschiedene ist, und daß Ge- 
staltungsverhältnisse vorkommen, die 
weder nützlich noch unvorteilhaft 
sind. 

Bei manchen Akrogynen fällt 
das Perianth der Reduktion an- 
heim. Daß es sich um eine solche 
handelt, geht schon daraus hervor, 
daß sich bei einigen, z. B. Alicu- 
laria-Arten, gehemmte Perianthien 
finden, also Ubergangsformen bis 
zur Verkümmerung. 


In diesem Falle ist zu fragen, 
ob sich dies Verhalten biologisch 
verstehen läßt. 


Dies ist jedenfalls vielfach der 
Fall. Daß bei „coelocaulen“ Leber- 
moosen, bei denen, wie bei Tricho- 
colea und Gottschea appendiculata, 
der Embryo in das Stämmchen 


Fig. 701. Cololejeunea Herzogi GOEBEL 
ca. 22 mal vergr. Pflanze mit 3 Peri- 


„schlüpft“, das Perigon verkümmern anthien und einem mit 4 bezeichneten 
kann, ist klar. Ahnlich ist es Innovationssproß, welcher Archegonien 
auch sonst bei marsupiferen Leber- trägt. (Bolivien, Incacorral leg. Hrrzos.) 


moosen. Nur ist der Besitz eines 

Marsupiums noch nicht ein Grund, sondern nur eine der Be- 
dingungen für das Verkümmern des Perianths ohne Schädigung der 
Pflanze. So hat z. B. Mesoptychia, wie Evans gezeigt hat, sowohl 
ein Marsupium, als ein Perianth. Allerdings ist ersteres nicht so stark 
entwickelt wie bei anderen marsupiferen Lebermoosen. Auch Gyrothyra 
Underwoodi verhält sich ähnlich. 


(symnomitrium hat seinen Namen vom Fehlen des Perianths. Dieses 
Fehlen ist auch hier verständlich. 


Die Gymnomitrien sind Felsbewohner, die an periodische Austrock- 
nung angepaßt sind, es ist also anzunehmen, daß auch die jungen Sporo- 
gonien in dieser Beziehung widerstandsfähig sind. Andererseits fand ich 
bei dem daraufhin untersuchten G. andreaeoides nicht nur große Peri- 
chätialblätter, welche das befruchtete Archegonium überdachen, sondern 
auch das Sporogon tief in die Sproßachse eingedrungen und dadurch 
(vielleicht auch durch Schleimbildung innerhalb des Archegoniums) ge- 
schützt (vgl. Fig. 702, 7). 
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Der Mangel eines Perigons dürfte auch hier ein sekundärer, nicht 
ein ursprünglicher und durch die soeben ausgeführten „Bezüge“ ermög- 
licht sein. Wenn daher in manchen 
Darstellungen Gymnomitrium an die 
Spitze der foliosen Lebermoose ge- 
stellt wird, so scheint mir dies sowohl 
nach dem Verhalten der Vegetations- 
organe als dem der fertilen Sprosse 
verkehrt. 


Es mußte die Perianthbildung 
hier mit besprochen werden, obwohl 
sie eigentlich mit zum folgenden Ab- 
schnitt, der die „Brutpflege* behan- 
delt, gehört. 


Es ist dies darin begründet, daß, 
wie nachzuweisen versucht wurde, Ein- 
richtungen, die ursprünglich dem Schutz 
der Archegonien und der Sicherung 
der Befruchtung dienten, später in 
ihrer Weiterentwicklung von einem 
durch den Embryo ausgeübten Reiz 
abhängig gemacht wurden. So war 
es sowohl bei Perichätien, als bei Peri- 
Fig. 702. I. Gymnomitrium andreaeoides. anthien. Vielleicht gelingt es später 
Längsschnitt durch die Spitze eines fer- diese Ausdrücke, von denen nament- 
iin Shmmchens. „Ein Perneh Et lich die Bezeichnung „Perianth“ ja 
blätter. Der Embryo ist fast ganz mn FINe höchst unzweckmäßige ist, durch 

das Stämmchen hineingewachsen. andere zu ersetzen. Die Zähigkeit, 
mit der die Eierschalen der Ver- 
gangenheit in der Bryologie festgehalten werden, ist freilich eine große. 


6. Kapitel. 


Die Embryonen und Sporogonien. 


$ 35. Ernährung und Schutz des Embryos. 


Die befruchtete Eizelle wächst zu einem Embryo heran, für dessen 
Entwicklung bedeutende Stoffzufuhr notwendig ist. Daß der aus zunächst 
zartem (rewebe bestehende Embryo auch des Schutzes gegen Austrock- 
nung, mechanische Beschädigung, tierische Feinde usw. bedarf, ist selbst- 
verständlich. 

Nur ın den einfachsten Fällen ist der nach der Befruchtung heran- 
gewachsene Bauchteil des Archegoniums, welcher dem Embryo als Hülle 
sowie als Speicher und Leitbase für Baustoffe dient. So z. B. bei 
Oxymitra (Fig. 679) und den meisten übrigen Marchantiales. Schon 
hier aber beteiligt sich an der Bildung der Hülle nicht nur der Arche- 
sonienbauchteil, sondern auch das darunter gelegene Gewebe des „Stiels“ 
des Archegoniums, eine Tatsache, auf der wegen der Ubereinstimmung 
mit dem Verhalten der Laubmoose hinzuweisen ist. 
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Bei den anderen Formen lassen sich außer 

1. der Bildung einer (aus den Archegonienbauch hervorgegangenen ) 
Calyptra noch zwei — öfter auch zusammen auftretende andere Vor- 
gänge wahrnehmen; 

2. der Embryo dringt mit seinem Basalteil durch die Archegonien- 
basis in das Gewebe des Thallus oder Stämmchens ein — ein Vorgang, 
der schließlich zur „Coelocaulie“ (d. h. zur Bildung einer hauptsächlich . 
aus dem ausgehöhlten Sproßgewebe bestehenden Hülle) führen kann: 

3. der Embryo übt auf das dem Archegonium benachbarte Gewebe 
einen Reiz aus, der dies zu gallenähnlichen Wucherungen veranlaßt. In 
diesen entwickelt sich der Embryo wie die Larve eines Gallentieres im 


Gallengewebe. | 
Wir bezeichnen diesen — naturgemäß von den anderen angeführten 
nicht scharf abgrenzbaren — Vorgang als den der Marsupienbildung. 


Marsupifere Lebermoose sind sowohl unter den thallosen als den 
foliosen bekannt, wie viele andere Gestaltungsverhältnisse, hat also auch 
die Marsupienbildung sich mehrfach bei den Liebermoosen vollzogen. 

Einige Fälle mögen zur Erläuterung geschildert sein. Es sei dabei 
bemerkt, daß im folgenden als „Calyptra* nur der herangewachsene 
Archegonienbauchteil bezeichnet wird. Man kann natürlich auch die 
ganze, auf recht verschiedenartige Weise zustande kommende Hülle des 
Embryo so nennen. Indes liegt für diese, wenn man einen besonderen 
Namen verwenden will, nach Analogie mit den Laubmoosen die Bezeich- 
nung „Epigon“ näher. 

Thallose Formen. 

Pellia. Von P. epiphylla zeigt Fig. 703 einen Thalluslängsschnitt 
mit jungem Embryo. Unterhalb des Archegoniums befindet sich (durch 
Punktierung angedeutet) ein zartwandiges 
noch embryonales Gewebe, das auch durch 
seinen Zellinhalt sich auszeichnet. 

Es ist ein Nährgewebe für den 
Embryo, der es später verdrängt, indem 
er sich in das (nach der Befruchtung noch 
herausgewachsene) (rewebe einbohrt. B 


Beı P. calycina stehen die Archegonien Er 


Fig. 704. Pelliacalycina. /. Längs- 
schnitt durch einen Sproß, um- 


Fig. 703. Pellia epiphylla. Längsschnitt durch einen geben vom Perichätium (Pi) ein 
Thallus mit Archegonienstand. Poberer Teil des Peri- Gewebehöcker, auf welchemArche- 
chätiums. A unbefruchtetes Archegonium. Unterhalb gonien stehen. //. Längsschnitt 
des befruchteten Archegoniums ein zartwandiges durch einen Archegonienstand mit 
durch Punktierung abgegrenztes Gewebe, in welchem Embryo, F' dessen Fuß. III. Des- 
nach der Befruchtung Zellvermehrung und Stoffan- gleichen miteinem älterenEmbryo, 
häufung stattfindet. Der Embryo bohrt sich darin ein. H Haustorium an dessen „Fuß“. 


mit einem vom Perichätium (Fig. 704) rings umfaßten Gewebehöcker, in 
und unter welchem sich das Nährgewebe befindet. Fig. 704, /I und III 
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zeigen es vom Embryo teilweise oder ganz verdrängt und aufgezehrt. Die 
Hülle des Embryo besteht hier also aus der Calyptra, aus dem Gewebe- 
polster und aus dem Thallusgewebe. 

Aneura. Fig. 705 zeigt schematisch wie die Hülle des Embryos 
zustandekommt. 

Daran beteiligt ist zunächst der Archegonienbauchteil (A Fig. 705), in 
überwiegendem Maße aber das unter dem Archegonium liegende Gewebe, 
das massig heranwächst. Fig. 706 zeigt diese Hülle, deren beide Teile 


Fig. 706. Aneura .multifida. Stück eines 

Fig. 705. Schema für die Entstehung einer Thallus mit fertilem Kurztrieb. Das Sporo- 

Hülle aus dem unter dem Archegoniuam gon schimmert durch seine Hülle. 7 Hals- 
(A) liegenden schraffierten Gewebe. teil des Archegons. (15 mal.) 


natürlich unmerklich ineinander übergehen von außen. Hier ist also eigent- 
lich schon ein „Marsupium“ vorhanden. Ganz ähnlich verhalten sich 
Blyttia und Symphyogyne, neu gegenüber Aneura ist nur, daß auf 
dem Beutel, wie Fig. 708 zeigt, eine ganze Anzahl Archegonien sitzen. 
Sie werden durch Wachstum des unter ihnen liegenden Gewebepolsters 
emporgehoben, der Embryo bohrt sich in dies heranwachsende Gewebe 
ein. Fig. 707 zeigt dies in einem jüngeren Stadium. — Die „Ualyptra“ 
ist hier nur wenig entwickelt. 
Foliose Formen. 


Hier ist es selbstverständlich das Stämmchen, welches zur Bildung 
der Hülle (des Epigons) mit herangezogen werden kann und zwar in sehr 
verschiedenem Grade. 

Bei Chandonanthus squarrosus (Fig. 709) ist es nur der untere Teil, 
der Fuß des Sporogons, welcher in das Stämmchen eingedrungen ist, und 
so für die Ernährung der Sporophyten eine größere Zufuhrfläche schafft. 

Bei anderen ist der Embryo ganz in die Sproßachse hineingeschlüpft. 

So bei Gottschea und Trichocolea, deren Verhalten vielfach unrichtig 


WENN 
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aufgefaßt wurde. Die „Calyptra* tritt bei den einzelnen Arten in ver- 
schieden starker Weise zurück. Bei Gottschea Blumei z. B. nimmt sie 
an der Umhüllung und Ernährung des Embryos so gut wie keinen Anteil, 


U 


Fig 707. Längsschnitt durch einen Archegonien- Fig. 708. Symphyogyne leptothele 
stand von Symphyogyne, links das „Perichätium“, (Rio1913). 6mal vergr.. Thallusstück 
rechts der Thallus: der Embryo hat sich tief . einer weiblichen Pflanze von oben. 
in das Gewebe unterhalb des Archegoniums ein- PP Perichätium, in dessen Achsel ein 
gebohrt. Dieses Gewebe ist durch nach der Embryo sichentwickelt hat, der durch 
Befruchtung eingetretenes, mit Zellvermehrung seine Hülle durchschimmert. Auf 
verknüpftes Wachstum entstanden. Das Peri- dieser oben eine Anzahl steril ge- 
chätium ist als einfache Schuppe ausgebildet. bliebener Archegonien (A). Weiter 

oben am Thallus ein Perichätium. 


_ dieser drängt sich in den Stengel ein, diesen zu einer Röhre aushöhlend 
(Fig. 710, 711), daher der (sprachlich sehr anfechtbare) Namen „coeloaules“ 
für diese Formen. Auch hier ist übrigens das vom Embryo verdrängte 
(rewebe schon vorgebildet. 

Ausgesprochene Marsupienbildung?). 


A. Thallose Formen. 


a) Bei den Marchantiales kommt nur bei der Gattung Ricciella eine 
Annäherung an die Marsupienbildung vor?). Unterhalb der befruchteten 
Archegonien bildet sich bei R. fluitans eine Vorwölbung der Thallusunter- 
seite, welche Reservestoffe für den heranwachsenden Embryo enthält, auch 
Rhizoiden entwickelt (Fig. 713). 

b) Ausgesprochene Marsupienbildung, aber auf der Thallusoberseite 
zeigen sämtliche Anthoceroteen (Fig. 731, /, B, Fig. 728). Es bildet sich 
eine den Embryo umschließende und mit diesem emporwachsende (Grewebe- 


!) Vgl. Goerser, Archegonienstudien X (Flora 1906) 

?) Die Angabe, daß die Sporogonien z. B. von R. fluitans „das Gewebe auf der 
Thallusunterseite hervortreiben“, ist irrig. Es handelt sich um eine aktive, nicht 
eine passive Hervorwölbung des Thallusgewebes; sie erfolgt durch ein Wachstum, 
welches durch einen vom Embryo ausgeübten Reiz bedingt ist. 
Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Heft. 
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Fig. 709. Chandonanthus squarrosus. (Neu- 
seeland 1898.) Längsschnitt durch ein Stämm- 
chen mit Archegonienstand, in welchem ein 
Embryo sich entwickelt hat. Dessen Basis 
ist in das Stämmchen eingedrungen bis unter 
das Perianth (Pi) herunter. P Paraphyllien 

am Stämmcehen. 


Fig. 710. Gottschea Blumei. /. Oberansicht eines Sprosses, der in seinem Innern ein Sporo- 
gon. (Sp) birgt. 1I.Sproß mit hervorgetretenem Sporogon, (die Sproßtasche, in deressteckte. 
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wucherung. auf deren Kosten der Embryo lebt !). Schließlich durchbricht er es 
am Scheitel und der Beutel bildet dann eine Scheide um die Basis des Sporogons. 


Fig. 712. Längsschnitt durch einen fertilen 
Zweig von Trichocolea pluma. Embryo schraf- 
fiert; AM Halsteil des befruchteten Archegoni- 
ums; 4 unbefruchtete Archegonien; punktiert 


Fig. 711. Gottschea Blumei. Längs- ist der Umriß eines älteren Embryos an- 
schnitt durch ein, ein Sporogon ein- gedeutet. Außer Blättern befinden sich auf 
schließendes Stengelende, b, b Blätter, der Außenseite des Stämmehens zahlreiche 
J und H Saugorgan des Sporogons. Paraphyllien. 


ce) Foliose Formen. 

- Hier lassen sich ver- 
schiedene Typen der Mar- 
supienbildung unter- 

scheiden. 

@) Der Beutel ist an- 
fangs ein nicht hohler Ge- 
webekörper, der nach der 
Befruchtung entsteht. In 
ihn bohrt sich der Embryo 
wie bei den „coelocaules“ ein. 


Fig. 713. Riceia fluitans. Thallus (vorne abgeschnitten) 
in Seitenansicht mit zwei Marsupien, ‚schwach vergr. 


!) Nach Horneister (vgl. Unters. p. 6) bildet sich bei Anth. laevis zuweilen ein 
weiter mit Flüssigkeit (Schleim) gefüllter Hohlraum, in welchen hinein einzelne Zellen 
der Hülle zu gegliederten Haaren auswachsen. Das wäre eine Analogie mit den „Haaren“ 
in den Marsupien folioser Formen (vgl. z. B. Fig. 719, 726). Falls — wogegen freilich 
die sehr klare Abbildung Fig. 2 auf Tafel II a. a. O. spricht — die „Haare“ nicht etwa 
nur Reste des teilweise verdauten Beutelgewebes sind. 
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Als Beispiel sei Tylimanthus saccatus genannt, der verhältnismäßig 
riesige Marsupien zu bilden imstande ist (15 mm lang, 2,5 mm breit, 
Fig. 714). 

Die Archegonien stehen hier auf die Oberseite der Stammspitze ver- 
schoben (Fig. 716), die weiblichen Gametangienstände sind ebenso wie die 
männlichen (Fig. 696) dorsiventral. Das Gewebepolster unterhalb der 
Archegonien wächst nach der Befruchtung zu einem Gewebekörper heran 
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Fig. 714. Tylimanthus saccatus. /. Habitus- 
bild einer „beutel“tragenden Pflanze, 2fach Fig. 715. Tylimanthus saccatus. /. Um- 
vergr.; ZI. Längsschnitt durch den „Beutel“ riß eines jungen Embryos. ZI. Querschnitt 
(Embryo punktiert); /II. Querschnitt durch durch den basalen Teil eines Marsupiums, 
die seichte Vertiefung, in welcher auf der .J/ Haustorialkragen. I/II. Längsschnitt 
Oberseite des ‚„Beutels‘ die Archegonien durch den basalen Teil eines Marsupiums, 

stehen. Spst. Sporogonstiel, /nv. Haustorialkragen. 


(Fig. 714, 7), in welchen sich der Embryo einbohrt. Sein Saugorgan ist 
mit einem langen manschettenförmigen Auswuchs versehen, welcher die 
aufnehmende Oberfläche erheblich vergrößert. es ist der Haustorialkragen 
(Inv. Fig. 715, III). 


Ähnlich verhält sich Marsupidium, nur daß die Archegoniengruppe 
hier auf einem basalen Seitensproß sitzt. In geringem Grade tritt die- 
selbe Erscheinung auf bei Alicularia. 


#) Der Beutel ist von Anfang an hohl. 
*) Längsachse des Stämmchens und des Beutels fallen zusammen: 
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Isotachis'). Hier wächst (wie bei der Bildung perigyner Blüten) eine 


ringförmige Zone der Sproßachse aus und hebt auch Blätter mit empor 
(vgl. Fig. 717, 718). 


Zu, 


Fig. 716. Tylimanthus saccatus. Längsschnitt eines Archegonienstandes 4, Amphigastrien. 


Fig. 717. I. Isotachis montana. Junges Marsupinm (die Wimpern an der Spitze deuten 
darauf hin, daß es schon zur Zeit der Befruchtung mindestens so lang ist wie die 
Archegonien). //. Marsupium von I. armata, 5 Blatt. 


!) Dahin gehört offenbar auch Marsupella, von der die Hepatikologen angeben, 
der untere Teil des Perianths sei „mit den Hüllblättern verwachsen“. Entwicklungs- 
geschichtliche Untersuchungen darüber liegen leider nicht vor. 

4 


128 Spezielle Organographie. 


“= **) Der Beutel wächst rechtwinklig zur Längsachse des Stämmchens. 
So bei Balantiopsis, Kantia (Fig. 719), Calypogeia (Fig. 721), Acrobolbus 
(Fig. (23). Lethocolea (Fig. 720). Die Abbildungen zeigen, wie tief der- 
artige Beutel in den Boden eindringen: schon im allgemeinen Teile wurde 
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J Fig. 719. (Nach GoTTscHe.) 
Längsschnitt durch ein Mar- 
supium von Kantia (Calypogeia) 
Trichomanis, a, a Blättchen 
am oberen Rande des Marsu- 


Fig. 718. Isotachis armata. piums, b unbefruchtetes Arche- 
Längsschnitt durch ein Mar- gonium, ce Calyptra. Embryo 
supium #, mit noch in der Calyp- entfernt, er steckte mit seinem 
tra eingeschlossenem Sporogon (, unteren Teil in dem verdickten 

b Blatt außen am Marsupium. Beutelgewebe. 


die merkwürdige Tatsache erwähnt, daß die Spitze der jungen, äußerlich 
wurzelähnlichen Beutel von Acrobolbus usw. als Bohrspitze ganz ähnlich 
wie die Wurzelspitze mit einer Art „Wurzelhaube“ versehen ist. 


Über die Entwicklung dieser Marsupien sei folgendes bemerkt. 


Sie entstehen bei Gongylanthus (Fig. 721) aus emem Haupt- oder einem 
(bei Kantia z. B. ventralen) Seitensproß. welcher die Archegonien auf seiner 
Oberseite trägt. In der schematischen Figur 724 bezeichnet I einen Zustand 
des Archegonienstandes, in welchem die Archegonien auf der Spitze des 
Sprosses stehen. Vor oder nach der Befruchtung tritt ein ungleichseitiges 
Wachstum der Sproßachse ein. Die Blätter 7, 2,3 bleiben an ihrer Stelle 
(3 kommt später an die Mündung des Beutels zu stehen), zwischen b und c 
hat eine bedeutende Streckung der Sproßachse stattgefunden, a und 5 sind 
auf einer Gewebewucherung über die Ärchegoniengruppe emporgehoben. Es 
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| entsteht so eine becherförmige Vertiefung, auf deren Grund die Arche- 
goniengruppe sitzt. Dieser Becher wird größer, weil unter der Archegonien- 


Fig. 721. Calypogeia (Gongylanthus) ericetorum. Habitusbild einer Pflanze mit fertilem, 
 wurzelähnlichem Marsupium, an dessen Ende man das befruchtete Archegonium durch- 
schimmern sieht. Das Marsupium ist ursprünglich terminal entstanden, aber von einem 
Seitensproß (der sich in die Verlängerung des Hauptsprosses stellte) zur Seite 
gedrängt worden. 
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gruppe ein Teilungsgewebe sich befindet, welches immer neues, in Streckung 
übergehendes Zellenmaterial liefert (Fig. 722). 


Fig. 722. Gongylanthus ericetorum. 
Längsschnitt durch ein Marsupium, halb 
schematisch. p Schleimpapille; E Em- 
bryo; N Nährgewebe des Archegonien- 
stiels (st); A unbefruchtetes Arche- 
gonium; schrafftiert ist die Zone, von 
der das embryonale Wachstum des 
Marsupiums hauptsächlich ausgeht. 


Vielfach entspringen auf der Innen- 
seite des Beutels schleimabsondernde Pa- 
pillen, welche den Innenraum der Röhre 
feucht halten (Fig. 719, 722), wohl auch das 
spätere Durchgleiten des Sporogons durch 
die Beutelröhre erleichtern. Ubrigens 
dringt die Basis des Sporogons bei Kan- 
tia (Fig. 719) in das stark verdickte 
Beutelgewebe ein, so daß kein scharfer 
Unterschied gegenüber dem unter « ge- 
schilderten Marsupientypus vorhanden ist. 


Auf die merkwürdigen anatomischen 
Verhältnisse älterer Marsupien kann hier 
ebensowenig eingegangen werden !), wie 
auf die Beschaffenheit der in ihnen 
abgelagerten Reservestoffe, unter denen 
Inulin besonders erwähnenswert ist. 


Jedenfalls stellen die Marsupien der 
Lebermoose eines der merkwürdigsten 
Beispiele von „Brutpflege“ im Pflanzen- 
reich dar. 

Aus dem Gesagten ergibt sich also. 
daß die „Hülle“, welche den Embryo 
zunächst umgibt, auf recht verschiedene 


Weise entstehen kann. Der Bauchteil des Archegoniums ist gewöhnlich 
dabei beteiligt (kann aber auch wie bei Grottschea Blumei und Trichocolea 


Fig. 723. Acrobolbus unguieulatus. /. Habitusbild mit Marsupium. Z1/. älteres Marsu- 
pium mit Embryo rechts im Längsschnitt. 


!, Vgl. darüber GoEBEL, Archegoniatenstudien X. 


eu 
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ganz ausgeschaltet werden). Außerdem nimmt daran noch Teil der „Fuß- 
teil“ des Archegons und das (rewebe des Gametophyten, in welches sich der 
Embryo einbohrt. 


Ähnliche Verschiedenheiten werden wir bei den Laubmoosen antreffen. 
Sie sind, ebenso wie die Marsupienbildung offenbar bedingt dadurch, welche 


Fig. 724. Schema für die Marsupienent- Bas | 
wicklung bei Kantia (Calypogeia). 4 Haupt- x: 
sproß, an welchem ein Marsupien bildender A = 
Seitensproß sich befindet. Die Archegonien mE 
könnten in /. auch auf der Oberseite ge- Na 
zeichnet sein. L 


2] 
J 


Zellgruppen für den vom Embryo ausgehenden Reiz besonders empfäng- 
lich sind. Diese empfänglichen Zellgruppen sind bei den verschiedenen 
Formen verschieden gelagert. Weiter ist auch dadurch eine Verschieden- 


BI 
SL 2 


NY 


Se Fig. 726. Lethocolea Drummondii. 

er Längsschnitt durch einen Beutel 

mit fast reifem Sporogon. Ddessen 

Fig. 725. Lethocolea Drummondii. Längsschnitt Bohrspitze. J sein kragenförmiges 

durch die Spitze eines Beutels mit Archegon, Haustorium (punktiert), 7 Gewebe 

das einen — noch im Archegonienbauch liegen- des Beutels, in welches der Embryo 
den — Embryo enthält. vorgedrungen ist. 


heit bedingt, daß der Embryo bei den einen mit seiner Entwicklung zu- 
wartet, bis das für ihn bestimmte Nährgewebe fertig ist, bei den anderen 
aber mit diesem zusammen weiter wächst. 


Daß man die marsupiferen ‚Jungermanniaceen nur als eine biologische, 
nicht als eine systematische Gruppe betrachten kann, ergibt sich aus dem 
Mitgeteilten von selbst; es ist das auch von SPprucE schon früher betont 
worden. 
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S 36. Die Sporogonien der Anthoceroteen. 


Weshalb der von den übrigen Lebermoossporogonien stark abwei- 
chende Anthoceroteentypus hier in den Vordergrund gestellt wird, dürfte 
sich aus den Erörterungen in der Einleitung und aus der folgenden Dar- 


stellung ergeben. 
Entwicklung. 


Wie das fertige Sporogon von dem anderer Leber- 


moose abweicht, so auch die Entwicklung. 
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SCHIFFNER). 
Sporogon (schwach vergr.). B und (© (nach 
Leitseg). Längsschnitte durch Dendroceros- 
sporogone mit Rhizoid-Haustorien am Fuß d. 
c Columella, b Archespor, « Amphithecium. 


Fig. A Megaceros gracilis (nach 


Thallusstück mit geöffnetem 


Zwar die ersten Entwicklungs- 
stadien stimmen mit denen des Junger- 
mannieentypus überein : der Embryo be- 
steht aus 2—3 Stockwerken quadran- 
tisch gelagerter Zellen (Fig. 732, III). 
Aus dem unteren geht der „Fuß“ (das 
Saugorgan) hervor, aus den oberen, 
resp. dem einen oberen die Kapsel. 
Die Zellen dieser Stockwerke werden 
durch Periklinien in Innen- und Außen- 
zellen (Endothecium und Amphithe- 
cium) zerlegt (Fig. 732, II, 727). Wäh- 
rend aber bei den übrigen Lebermoosen 
die Außenzellen zur Wand, die Innen- 
zellen zum Archespor werden, ist das 
bei Anthoceros nicht der Fall. Hier 
bilden die Innenzellen die „Columella“, 
das Archespor wird von den Außen- 
zellen durch weitere perikline Spal- 
tung abgetrennt. 


Es ist eine Zellschicht in Gestalt 
einer nach unten hin offenen Glocke 
oder Kuppel (ähnlich wie bei den 
Laubmoosen Sphagnum und Andreaea). 
Daß auch dieser „Typus“ kein unab- 
änderlicher ist, zeigen die für Noto- 
thylas flabellata unten mitzuteilenden 
Tatsachen. 


Aus dem Archespor gehen nicht 
nur die Sporenmutterzellen, sondern 
auch das Netzwerk steriler Zellen her- 
vor, in dessen Maschen die Sporen- 
mutterzellen liegen. 


DasreifeSporogon. Gehen 
wir aus von der Gattung Anthoceros 
(Fig. 728) selbst, so ist für die Sporo- 
sonien charakteristisch, daß sie lange, 
zylindrische Gebilde darstellen, die 


nicht in Stiel und Kapsel gegliedert sind. Nur der basale Teil ist etwas 
angeschwollen und als Saugorgan entwickelt, das häufig kurze, haustorien- 
artige Schläuche in die Mutterpflanze treibt (Fig. 485). 


Die Sporogonien haben einen reichlichen Chlorophyligehalt, sie sind 


also imstande zu assımilıeren. 


Damit hängt zusammen, daß die äußerste 
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als Epidermis ausgebildete!) Zellschicht mit Spaltöffnungen versehen ist, 
die, ganz ebenso gebaut sind wie die der höheren Pflanzen (Fig. 488, IV). 


Es wurde oben 
(p. 946) nachzuweisen 
versucht, daß diese 
Spaltöffnungen homo- 
log sind mit Fden 
Schleimspalten am 
Thallus. Bei Dendro- 
ceros, Megaceros und 
Notothylas fehlen sie. 


%s Ta 


Fig. 728. Anthoceroslaevis. Fig. 729. Anthoceros punctatus. Querschnitt durch den 
Habitusbild in nat. Gr. sp noch nicht ganz fertigen Teil des Sporogons. In der Mitte 
ungeöffnetes Sporogon, an die kleinzellige Columella, welche durch sterile (später zu 


den geöffneten ist die „Elateren“ werdende) Zellen mit der assimilierenden Wan- 
borstenförmige Columellace dung verknüpft ist, dazwischen Sporentetraden; in der 
sichtbar (Lehrb.) Epidermis ist eine Spaltöffnung getroffen. 


Die Frage, ob dieses Fehlen etwa eine „Verlustmution“ darstellt, 
ließe sich dann einigermaßen sicher beantworten, wenn (wie dies bei vielen 
Laubmoosen der Fall ist) funktionslose oder verkümmerte Spaltöffnungen 
nachgewiesen werden könnten. Bei Dendroceros crispus traf ich an jüngeren 
Sporogonien Zellen, die man, weil sie von den übrigen etwas verschieden sind, 
als längsgeteilte Spaltöffnungsmutterzellen ansprechen könnte (Fig. 488, IV, S?). 
Da indes nirgends eine — wenn auch nur rudimentäre — Spalte zwischen 
den beiden Zellen nachgewiesen werden konnte, so können diese Zellen auch 
gewöhnliche Oberhautzellen sein. Ich führe die Beobachtung auch nur an, 
weil es sich lohnen würde, andere Arten, die normal keine Spaltöffnungen 
führen, darauf zu untersuchen, mir erscheint es nicht unwahrscheinlich, dab 
man verkümmerte Spaltöffnungen auffinden wird. 


Tatsächlich waren solche auch an dem Sporogon eines Megaceros meiner 
Alkoholsammlung vorhanden. Daß es sich um diese Gattung handelt, zeigte 
die Beschaffenheit der Elateren, die als Zellreihen mit „spiraligen“ Ver- 
dickungsbändern ausgebildet waren (Fig. 730, /V). An dem Sporogon befand 
sich (Fig. 730, /) eine einzige entwickelte, aber nur mit kleiner Spalte ver- 
sehene Spaltöffnung und einige nicht vollständig ausgebildete, d. h. geteilte 


!) Die Zellen enthalten — wenigstens bei einem mir gerade vorliegenden brasi- 
lianischen Anthoceros — keine Chloroplasten, sondern stärkeführende Leukoplasten. 
Auch sonst haben die Zellen der Sporophyten im Gegensatz zu denen der Gametophyten 
oft mehr als ein Chromatophor. 
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Mutterzellen ohne Spaltenbildung (Fig. 730, I/). Diese unterschieden sich durch 
Gestalt und geringerer Wandverdickung deutlich von den übrigen Zellen der 
Sporogonwand, gelegentlich 
war die Teilung auch eine 
abnorme (Fig. 730, II). 
Da nur ein Sporogon 
vorlag, war die Bestimmung 
der Art nicht möglich, man 
könnte auch an eine Bastar- 
dierung mit einem Antho- 
ceros denken. Indes erscheint 
dies mir nicht wahrschein- 
lich und ich möchte anneh- 
men, daß es tatsächlich Me- 
gacerosformen gibt, die noch 
1. — wenigstens gelegentlich — 


ER N BE Reste von Spaltöffnungen 
Fig. 730. Megaceros sp. /. die einzige entwickelte haben, ohne dafür etwas 


Spaltöffnung einer Kapsel. //. vermutlich rudimentäre 

Spaltöffnung. 7/1. abnorme Teilung einer Mutterzelle. anderes anführen zu können 

IV. Stück eines Elaters. als die soeben mitgeteilten 

leider unvollständig geblie- 

benen Beobachtungen. Deren Ergänzung wäre um so wichtiger, als dann für 

die Anthoceroteen sich eine ganz ähnliche Rückbildung des Spaltöffnungs- 
apparates nachweisen ließe wie für die Sporogonien der Liaubmoose. 


Fig. 729 zeigt einen Querschnitt durch ein Anthocerossporogon. Die 
mehrschichtige Wand funktioniert als Assimilationsgewebe. In der Mitte 
des Sporogons verläuft ein engzelliger Gewebestrang, der aus der mit zwei 
Klappen sich öffnenden Frucht später als Borste hervorragt — die „Üolu- 
mella“ (Fig. 728, c, Fig. 727, A). 

Sie hat zunächst eine mechanische Funktion, die mit der beträcht- 
lichen Längenentwicklung der Sporogone in Beziehung steht; sie bildet 
gewissermaßen die Säule, an der ein Netzwerk steriler Zellen befestigt ist, 
zwischen welchem die Sporenmutterzellen liegen. Außerdem hat.die Colu- 
mella aber auch eine ernährungsphysiologische Aufgabe. Sie geht unten 
über in den Basalteil des Sporogons, welches für seine Wasseraufnahme 
auf die Mutterpflanze angewiesen ist. Die Wasserverdunstung des Sporo- 
sons wird keine ganz unbeträchtliche sein, zumal es lange weiter wächst. 


Es hat nämlich ausgesprochen interkalares Wachstum; während es an 
seiner Spitze schon geöffnet ist, sind weiter unten die Sporen noch nicht 
ausgebildet. Die Columella wird also, dem „Zentralstrang“ mancher Laub- 
moose vergleichbar, zunächst der Wasserzufuhr dienen. Außerdem kann 
die Columella den Sporenmutterzellen auch andere Stoffe zuführen, und 
sicher geschieht dies auch durch die sterilen Zellen des Sporenraumes, die 
ja in Verbindung mit dem peripherischen Assimilationsgewebe stehen. 


Später kommt diesen sterilen Zellen aber noch eine andere Aufgabe 
zu. Sie lösen sich größtenteils von der Sporogonienwand und der Üolu- 
mella los und führen beim Austrocknen drehende Bewegungen aus, durch 
welche die Sporenmasse in Bewegung gerät. 

Einzelne Sporen, teilweise auch Klumpen von solchen werden mit- 
samt den (hier im Gegensatz zu den übrigen Lebermoosen typisch aus 
Zellreihen bestehenden) „Elateren“ aus den geöffneten Sporogonien her- 
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ausgeworfen, was nach dem unten Anzuführenden bei Sonnenlicht noch 
energischer geschehen wird. 


In seltenen Fällen zeigen diese „Elateren“ bei Anthoceros laevis auch 
rudimentäre „spiralige“ Verdickungen ') auf ihren Zellmembranen, was des- 
halb von Interesse ist, weil andere Anthoceros- (resp. Megaceros-) Arten 
(A. Vincentianus, giganteus, multifidus, denticulatus u. a. und Dendroceros) 
diese spiralige Verdickung scharf ausgeprägt zeigen (Fig. 730, IV). Hier 
führen diese Zellreihen wahrscheinlich auch energischere Schleuder- 
bewegungen aus als bei Anthoceros laevis, punctatus u. a. bei welchen 
nur rudimentäre Elateren vorhanden sind. 


Von den äußerlich ähnlichen Elateren der Jungermannieen und Mar- 
chantieen unterscheiden sich auch die mit spiraligen Verdickungen ver- 
sehenen der Anthoceroteen, wie aus dem Obigen hervorgeht, dadurch, daß 
sie aus Zellreihen bestehen. 


Die vierte Gattung der Anthoceroteen, Notothylas, zeigt in ihrer 
Sporogonbildung sehr interessante Verhältnisse. Diese sind nicht immer 
gleich. 

oO 


Vor allem ist zu betonen, daß die Sporogone von Notothylas unter 
den Anthoceroteen bei weitem die kleinsten sind. 

Für Nototh. valvata gibt Lane ?) eine Länge der Sporogonien von 
2—4.25 mm an, es kommen aber auch Zwergformen vor, deren Länge unter 
1 mm bleibt. 


Bei so kleinen Sporogonien werden wir, auch abgesehen von dem 
Fehlen der Spaltöffnungen, noch andere Rückbildungen erwarten können. 
Diese beziehen sich auf die Ausbildung der ÜColumella, die bis zum Ver- 
schwinden rück- bzw. umgebildet sein kann. 


Es sei zunächst Nototh. flabellata besprochen, eine von WELWITSCH 
in Angola (Pungo Andongo) gesammelte Art, von welcher ich Herbarmaterial 
untersuchte. Vom Thallus sei nur bemerkt, daß er dünn ist, und nur wenige 
Spaltöffnungen führt, an denen eine Nostocinfektion nicht beobachtet wurde. 
Auch auf einer stattlichen von den Philippinen stammenden Art (deren 
Thallus Rosetten im Durchmesser von 4 cm bildet), die mir lebend vor- 
liegst, konnte ich nur wenige Spaltöffnungen an der Thallusunterseite finden. 
Es macht schon der Thallus vom Notothylas durchaus den Eindruck, als 
ob die hygrophile Reduktion, welche wir für den Antocerosthallus an- 
nehmen (p. 546), bei ihm weiter vorgeschritten sei als bei Anthoceros 
selbst. Die größten der beobachteten Sporogonien besaßen eine Länge 
von 1,5 mm, einen Durchmesser von 0,3 mm. Sie stecken in einer nach 
oben dünner werdenden Hülle, über welche aber im Gegensatz zu dem Ver- 
halten von Anthoceros, Megaceros und Dendroceros zur Zeit der Sporen- 
reife und der Kapselöffnung die Sporogonspitze nur wenig herausragt. 
Es ist dies bedingt dadurch, daß das interkalare Wachstum viel weniger 
ausgiebig ist, als bei den anderen Gattungen. 


Dieses Stehenbleiben auf einer Entwicklungsstufe, die von den anderen 
überschritten wird, spricht sich auch im Verhalten der Elateren aus. 


!) Gewöhnlich findet man zwei in der Längslinie (aber nicht gerade) verlaufende 
Verdickungsstreifen. 


2) W. H. Lang, On the sporogonium of Notothylas. Annals of botany Vol. XXI 
(1907) p. 201. 
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Diese (Fig. 732, IV) sind einzellig, kurz und plump. Sie zeigen eine 
rudimentäre „spiralige*“ Wandverdickunge. 

Von einer Mitwirkung dieser „Elateren* bei der Sporenverbreitung 
kann wohl keine Rede sein. Sie sind nur Nährzellen. Sie enthalten 
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Fig. 731. Notothylas flabellata.. 1. In der Hülle B, B eingeschlossenes Sporogon im 
opt. Längsschnitt (schematisiert), S Andeutung eines Stiels, 7 Haustorium,*/I. Thallus 
mit zwei Sporogonien (schwächer vergr. als 7) von oben. 


Fig. 732. Notothylas flabellata. 7. Längsschnitt durch den unteren Teil eines Sporo- 

gons, Col. Columella (fertil), A Amphithecium liefert hier nur „Tapetenzellen“. 7/7. Junger 

Embryo, fertile Zellen punktiert, 4 Haustorium. I/II. Noch jüngerer Embryo. 
IV. „Elater“. V. Spore bei derselben Vergrößerung. 


ursprünglich viel Stärke und andere Baustoffe, die den Sporenmutterzellen 
zugute kommen. Dies ist um so leichter möglich, als die sterilen Zellen 
in Querreihen zwischen den fertilen angeordnet sind, wenn auch deren 
Verlauf nicht immer ein so regelmäßiger ist, wie er in den etwas schemati- 
sierten Abbildungen Fig. 731, I und Fig. 732, I erscheint. 
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Diese Elateren betrachten wir denen der anderen Gattungen gegen- 
über als stehengebliebene oder rückgebildete. Wir haben dann in allen 
drei Gruppen der Lebermoose Formen mit sterilen, nur als Nährzellen 
dienenden Zellen im Sporogon: bei den Anthoceroteen Notothylas, bei den 
Marchantiales Monoselenium, Boschia, Corsinia, Sphaerocarpus, Riella, bei 
den ‚Jungermaniaceen Fossombronia Tmetzelburgiana. 


Von einer Columella konnte an über 20 untersuchten Sporogonien 
(welche durchsichtig gemacht wurden) ') nichts wahrgenommen: werden. 
Die fertilen Zellen gehen aus dem Endothecium hervor. Es fragt sich 
nur, ob nicht die in Fig. 732, ZI mit XX bezeichneten Zellen des Amphi- 
theciums auch noch fertil werden. Das könnte nur durch Untersuchung 
eines vollständigeren Materials, als es dem Verf. vorlag, entschieden werden. 
Indes erscheint es nicht wahrscheinlich. Wenigstens im unteren Teil des 
Sporogons (Fig. 732, /) gehen aus dem Amphithecium keine Sporenmutter- 
zellen, sondern nur plasmareiche, das fertile Endothecium tapetenartig 
umkleidende Zellen hervor. 


Der Vergleich mit anderen Notothylasarten ergibt eine charakteristi- 
sche Reihe, in welche sich das Verhalten der Sporogonien anordnen läßt. 


Fig. 733. Notothylas orbieularis (nach Doucras Caupgerr). 2 Längsschnitt durch den 

Thallus (X) Scheitelzelle; rechts von ihm ein junges Archegonium (2) und ein älteres; 

D Deckelzelle; A Halszellen. (600/1.) 2 Längsschnitt durch ein junges Sporogon, 
Archespor punktiert. 


Bei Nototh. orbieularis fand D. CAMPBELL die Sporogonentwicklung 
noch nach dem Anthocerostypus verlaufend, d.h. es war, wie Fig. 733, 2 
zeigt, eine Columella vorhanden und das Archespor entspringt aus dem 
Amphitecium (ebenso fand ich eine vollständige Columella bei N. javanicus). 

Indes hatte LEITGEB schon bei NN. orbicularis auch Sporogonien gefunden, 
bei denen die Columella zur Sporenentwicklung herangezogen wurde. 


!) Bei der Dünne der Sporogonien genügt das. Mikrotomschnitte ergaben dasselbe 
Resultat. Wenn auch ganz fertige Sporogonien nicht vorhanden waren, so ist doch 
aa unwahrscheinlich, daß am Ende der Entwicklung noch ein steriler Columellarest 
auftritt. 
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Damit überein stimmen die Untersuchungen von Lang an Not. Breuteili. 

Die Sporogonentwicklung beginnt zwar wie bei N. orbicularis und den 
übrigen Antheceroteen, aber das Endothecium, das sonst eine sterile Colu- 
mella bildet, beteiligt sich an der Sporenbildung. In einer Anzahl von 
Sporogonien aber kommt es gegen Ende der Entwicklung zur Ausbildung 
von sterilem Columellagewebe. 

Das sind Tatsachen von erheblichem Interesse für die Gesamtauf- 
fassung der Lebermoossporogonien. Zunächst können wir leicht verstehen, 
wie der Verlust der Columella beı N. flabellata vor sich ging: es braucht 
nur der letzte Schritt, der bei einer Anzahl von Sporogonien von N. Breu- 
telii noch erfolgt, zu unterbleiben. Oder mit anderen Worten: die Bildung 
einer sterilen Columella wird zuerst in einen späteren Zeitpunkt der Ent- 
wicklung verlegt und unterbleibt dann ganz. 

Sodann entspricht das bei N. Breutelii nicht mehr regelmäßige Auf- 
treten eines Columella-Restes ganz dem Verhalten von verkümmernden 
Organen, die bald ganz, bald teilweise in der Entwicklung gehemmt 
werden. Wir werden also, wie dies auch Leıtseg tat, die Notothylas- 
sporogonien als reduziert denen von Anthoceros u. a. gegenüber 
betrachten dürfen. Eine solche Auffassung erscheint derzeit ungezwungener, 
als die Hypothese, daß die Reihe umgekehrt zu lesen sei, ihdem aus- 
gehend von Sporogonien mit fertilem Innenraume die Columella dureh 
Sterilwerden innerer Zellen entstanden sei. 

Drittens nähert sich die Sporogonentwicklung der Formen mit „fertiler“ 
Columella zweifellos der der Jungermanniaceen und Marchantiaceen. Wir 
können mit weniger 
phylogenetischerPhan- 
tasie, als sie sonst viel- 
fach angewandt wurde, 
auch diese Sporogonien 
als auf eine analoge 
Art wie die von No- 
tothylas zustande ge- 
kommen betrachten 
(Fig. 734), es braucht 
die Bildung fertiler 


Fig. 734. Schema für die Sporogonentwicklung. 1.—IL. Zellen im Amp hithe- 

Anthoceroteen. IV. Jungermanniaceen. C Columella, um nur zu unter- 

A Archespor, $ Stiel (mit Meristem). bleiben, die Sporen- 

bildung beschränkt 

sich dann also auf das Endothecium und wo bei ihnen noch sterile Gewebe- 

körper im Innern auftreten, können diese als Rest einer ursprünglichen 
Öolumella betrachtet werden. 

Viertens endlich treten in den Sporogonien der Laubmoose ganz ana- 
loge Erscheinungen auf. Auch bei ihnen werden wir sehen, daß die 
Sporenbildung ursprünglich auf eine die sterile Columella umgebende Zell- 
schicht beschränkt ist, daß aber auch die Columella „fertil“ werden kann. 
Auch in diesem Falle handelt es sich unserer Auffassung nach um einen 
weitgehenden Reduktionsvorgang. Wir gewinnen dadurch ein viel einheit- 
licheres Bild der Sporogonentwicklung in der Gesamtabteilung der Bryo- 
phyten. Wiefern dies Bild der Wirklichkeit entspricht, mögen weitere 
Untersuchungen entscheiden. 

Zusammenfassung: Der Anthoceroteentypus der Sporogonien ist durch 
folgende Eigentümlichkeiten charakterisiert: 
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1. Das Sporogon gleicht bei Anthoceros durch den Besitz von Assi- 
milationsgewebe und Spaltöffnungen am meisten unter allen Bryophyten 
dem Gametophyten (p. 547), und zugleich dem Sporophyten der Laub- 
Moose. 

2. Die Spaltöffnungen können (durch Reduktion) verschwinden (Mega- 
ceros, Dendroceros, Notothylas). - 

3. Die Entstehung des Archespors aus dem Amphithecium und der 
Besitz einer wohlentwickelten als Leitungsgewebe und Stütze dienenden 
Columella sind ursprüngliche Merkmale. Die letztere kehrt bei den Laub- 
moosen wieder, daß bei diesen das Archespor aus dem Endothecium ent- 
steht, erscheint uns weniger wichtig, als daß es in seiner Gestalt mit dem 
von Anthoceros übereinstimmt. Aber bei Formen mit kleinen Sporogonien 
kann die Columella ganz oder teilweise fertil werden und damit eine An- 
näherung an die übrigen Lebermoossporogonien eintreten. Ein analoger 
Vorgang findet sich bei den Laubmoosen. 


$ 37. Die Sporogonien der Jungermanniales und Marchantiales. 


Die Entwicklung der Sporogonien kann hier nur kurz gestreift 
werden. Aus dem folgenden wird hervorgehen, daß die Zellenanordnung 
zwar bestimmten „Typen“ folgt, daß diese aber keineswegs starr festge- 
halten werden. Namentlich ist von Interesse, daß ähnlich, wie wir bei der 
Antheridienbildung (p. 132) sahen, bei einer Form „zufällig‘‘ auftretende 
Abweichungen bei anderen den Typus darstellen. 


a) Jungermannientypus. Die befruchtete Eizelle wird zunächst 
durch eine zur Längsachse des Archegoniums rechtwinklige Wand in eine 
obere und eine untere Zelle zerlegt. Aus der ersteren allein geht die Kapsel 
und der Stiel des Sporogons hervor, während die untere Zelle als Anhängsel 
am Fuß des Sporogonienstiels erscheint und wahrscheinlich als Saugorgan dient. 


Ein etwas älterer Embryo (Fig. 735) zeigt in seinem oberen Teile eine Anzahl 
von Querscheiben, deren jede aus vier Zellen in Form von Zylinderquadranten 
gebildet wird. Der Scheitel 
ist eingenommen von vier 
Zellen in Form von Kugel- 
oktanten. Deren Scheide- 
wände bezeichnen die vier 
Trennungslinien, in wel- 
chen später die Kapsel auf- 
reißt. Aus diesen vier 
Kugeloktanten geht in den 
einfachsten Fällen (z.B. bei 
Pellia, Frullania, Lejeunea) 
die Kapsel hervor, indem 
durch perikline Wände vier 


en 2 ee he neerophylls, Die beiden ersten 

er Kapselwand —— Von Figuren (300/1) zeigen eınen jungen Embryo im medianen 

vier inneren — der Anlage Längsschnitt und in Außenansicht, die dritte (53/1 

der Sporenurmutterzellen einen älteren im en Längsschnitt. (Nach KıEnıtz- 
TERLOFF.) 


oder dem „Archespor“ ge- 
trennt werden (Fig. 735). 
In den meisten Fällen werden aber auch noch die den oberen vier Zellen an- 
grenzenden Stockwerke mit in die Kapselbildung einbezogen, so z. B. bei 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Heft. 47 
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Radula. Wir sahen, wie diese Anordnung durch Vermittlung von Nothothylas 
aus dem Anthoceroteentypus abgeleitet werden kann. 

Innerhalb des aus der Teilung der Archesporzellen entstandenen sporo- 
genen Zellkomplexes bilden sich dann eine Anzahl Zellen „steril“ aus, die 
oben erwähnten Nährzellen und Elateren. 

„Elaterenträger“ sind bekannt bei verschiedenen Formen. So bei 
Aneura'). Charakteristisch ist, daß sich hier schon sehr frühe im 
sporogenen Zellkomplex eine Trennung bemerkbar macht in zwei Meristeme, 
von denen das eine, weniger tätige, aber ursprünglich den Hauptteil der 


/ 


Fig. 736. Aneura palmata. Längsschnitt durch den Kapselteil zweier Sporogonien 
verschiedenen Alters. Das „fertile* Gewebe des Kapselinnern ist punktiert. 7’ Trennungs- 
linie für die Elaterenträger und die Kapselwand. 


Kapsel einnehmende den Elaterenträger, das andere das fertile Zellgewebe 
liefert, das sich erst später in Sporenmutterzellen und Elateren differenziert. 
Ursprünglich sind die Zellen des Kapselraumes anscheinend alle gleichartig, 
wie bei den übrigen Lebermoosen. Später unterscheidet sich eine peripherische 
Partie von Zellen durch reicheren Plasmagehalt, Chlorophyll und durch Ab- 
wesenheit von Stärkekörnern von den inneren. Letztere bilden den Elateren- 
träger, erstere das sekundäre Archespor. Es ist anzunehmen, daß die sterilen 
Zellen den fertilen außerdem auch als Nahrungsspeicher und -bahnen dienen, 
und daß damit die frühere Differenzierung zusammenhängt. 

Von Abweichungen im Zellenaufbau des Sporogons innerhalb der Junger- 
mannieenreihe sei hier nur genannt Symphyogyne. 

Der Embryo zeigt nach LEITGEB ein Ähnliches Spitzenwachstum wie der 
der Lebermoose und eine spätere Differenzierung des Sporenraums.. Wenn 
noch mehr Formen untersucht werden, so werden sich wahrscheinlich noch 
andere Abweichungen vom „Typus“ herausstellen, die wie in anderen Fällen 

um ihn oszillieren. 
Die Riecien und Marchantieen zeigen eine der kugelförmigen, resp. 
eiförmigen Gestalt ihrer Embryonen entsprechende Zellenanordnung, deren 
Besprechung hier kein weiteres Interesse bieten würde. 


!) Vgl. GoEBEr, Archegoniatenstudien VI Flora 1895 p. 24. 
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Erwähnt sei, daß bei den Marchantieen nach KIENITZ-GERLOFF schon 
durch die erste, quer zur Längsachse des Archegoniums stehende Wand Kapsel- 
und Stielteil voneinander getrennt werden. Auch hier finden wir Schwan- 
kungen: bei Targionia ') treten in dem langgestreckten Embryo zunächst Quer- 
wände auf, und es kann für kurze Zeit sogar zur Bildung einer „zweischneidigen “ 
Scheitelzelle kommen; später tritt dann im oberen Teil Quadrantenbildung ein. 

Ahnlich verhält sich Sphaerocarpus. 

Im folgenden seien einige Haupteigentümlichkeiten der fertigen Sporo- 
gone erwähnt. Von anatomischen Einzelheiten sei dabei abgesehen und 
bezüglich des Baues der Kapselwand auf die Abhandlung von AnDrkas ?) 
verwiesen. 

Vom Sporogon der Marchantiales unterscheidet sich das der ‚Junger- 
manniales, abgesehen von seiner meist bedeutenderen (Größe, namentlich 
dadurch, daß zwischen Sporenkapsel und Haustorium ein oft beträchtliche 
Länge erreichender Stiel eingeschoben erscheint. Seine Entstehung 
führten wir in der Einleitung darauf zurück, dab das interkalare „Meri- 
stem“ nicht wie bei den Anthoceroteen für den Kapselteil arbeitet, sondern 
nur steriles Gewebe hervorbringt. Auch wurde schon dort betont, dab 
der Stiel seine definitive Länge erst kurz vor der Sporenaussaat, durch 
Streckung, erreicht. Ob in dieser Beziehung nicht auch Übergänge zum 
Laubmoostypus (also langsamerer mit Zellteilungen verbundener Aufbau 
des Stieles, nach dem Heraustreten aus der Hülle) vorkommen, z. B. bei 
Monoclea, wäre zu untersuchen. 

Die Bedeutung des Stieles für die Sporenverbreitung ist ohne weiteres klar. 

Man kann wohl auch — wenigstens, in manchen Fällen — die ver- 
schiedene Länge, welche der Stiel erreicht, einigermaßen mit den Lebens- 
verhältnissen in Einklang bringen. 

Sporogonien von auf der Erde kriechenden Lebermoosen haben meist 
lange Stiele (z. B. Pellia, Moerkia). Daß die Stiele bei den mit gestielten 
„Jrägern“ versehenen Marchantiaceen ohne Schaden kurz bleiben können, 
ist klar. Freilich tun sie dies auch bei Monoselenium, dessen „Träger“ 
_ kaum mehr einen Stiel haben — wir sahen, daß es sich dabei um eine Rück- 
bildung handelt, bei der schließlich die Stielbildung des Trägers ganz aus- 
fällt und auch nicht durch eine stärkere Entwicklung des Sporogonstiels 
wettgemacht wird. 

Im letzteren Falle findet also zwischen dem Kurzbleiben des Sporogon- 
stieles und dem des „Standes“ keine direkte Korrelation statt. Bei anderen 
Marchantiaceen soll eine solche nach P. LesaseE ?) — in freilich geringem 
Grade — vorhanden sein. Bei Lunularia vulgaris betrug die Länge des 
Sporogonstieles bei gehemmtem Wachstum des „Stand“stieles 2—3 mm 
(gegenüber der sonst vorhandenen von 1—2 mm), bei Fegatella conica 
über 2 mm gegenüber 1,5, 

Das Längenwachstum der Stiele erfolgt, wenn ein bestimmtes „Reife- 
stadium“ seiner Zellen eingetreten ist, welches selbstverständlich mit der 
Reife der Sporen zusammenfällt. Indes können sich auch Stücke des 
Stiels ohne Sporenkapsel verlängern ®), die Streckung wird also nicht direkt 


!) Goeser, Zur Embryologie der Archegoniaten (Arb. a. d. bot. Inst. Würzburg II). 
ANDREAS, Über Bau und Offnungsweise der Lebermoossporogonien, Flora 86 (1899), 
p- 

») P. LesaGE, Sur le balancement organique entre le pedicelle du Chapeau femelle 
et le pedicelle du sporogone dans les Marchantiacees (Bulletin de la soc. scientifique et 
medicale de l’Ouest t. XIX (1910). 

*, Vel. z. B. P. LesaGe, Notes biologiques sur le Pellia epiphylla, Bulletin de la 
societe seientifigue et medicale de l’Ouest t. XX (1913). 

47* 
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von der Kapsel aus veranlaßt. Die Streckung spielt sich meist in kurzer 
Zeit ab und setzt, wie erwähnt, die Sporenreife voraus. 


ar 


wereetiter 
r 


" ERS is, 


N 111 #7 


Fig. 737. Bryopteris fruticulosa (Rio 1913). (Vergr.) Fertiler Sproß, P Perianth. Der Stiel 
des Sporogons ist äußerst kurz. Auf den 4 Klappen des geöffneten Sporogons sitzen 
Elateren fest. 


Die Stiele der Kapseln von Pellia usw. sind negativ geotropisch und positiv 
heliotropisch, dasselbe trifft wohl auch für andere ‚Jungermanniaceen zu. 
Bei epiphytischen foliosen Lebermoosen, bei denen die Sporenverbrei- 
tung durch den Wind leichter erfolgen kann als bei erdbewohnenden, 
pflegen die Sporogonien kurz gestielt zu sein, sie ragen bei Bryopteris 
z. B. nur wenig über das „Perianth“ hervor (Fig. 737). Auch hier er- 


I. Bryophyten. 743 


geben sich analoge Tatsachen bei den Laubmoosen. Selbstverständlich soll 
die Lebensweise hier nicht als Ursache des Kurzbleibens des Stieles be- 
trachtet werden, sondern nur verständlich machen, daß das (aus uns un- 
bekannten Ursachen erfolgende) Kurzbleiben des Stieles ohne wesentlichen 
Nachteil für die Sporenverbreitung erfolgen kann. 

Derartige kurze Sporogonstiele sind anscheinend auch ohne geotropische 
und heliotropische Empfindlichkeit. Bei den rindenbewohnenden Radula- 
und Frullania-Arten pflegen die Perianthien, und damit auch die Sporogon- 
stiele vom Substrat abzustehen. Ob dabei etwa negativer Hydrotropismus 
oder ‚nastische Bewegungen usw. in Betracht kommen, ist nicht bekannt. 

Ubrigens ist die Stiellänge zuweilen auch bei den Arten einer Gattung, 
z. B. denen von Plagiochila recht verschieden, ob es sich dabei um Arten 
mit verschiedener Lebensweise handelt, kann wohl nur durch Beobachtung 
lebender Pflanzen entschieden werden. 

Im inneren Aufbau sind die Sporogonien dieser Gruppen wesent- 
lich einfacher organisiert als die der Anthoceroteen. Es hängt dies damit zu- 
sammen, daß sie zarte Gebilde sind, die nur kurze Zeit außerhalb des Arche- 
sonienbauchs zu leben pflegen, ihre Sporen ausstreuen und dann verschwinden. 

Sie besitzen demgemäß weder Assimilationsvorrichtungen noch Spalt- 
öffnungen, auch eine Columella kommt nicht vor. Man könnte (wie er- 
wähnt) die sterilen Ge- 
webekörper, die bei ein- 
zelnen ‚Jungermannia- 
ceen im Sporogon vor- 
kommen, als Reste ur- 
sprünglicher Columellen 
betrachten, indes ist da- 
für kein durchschlagen- 
der Grund anzuführen. 
Es sei also nur erwähnt, 
daß solche sterilen Ge- 
webekörper in (Grestalt 


Fig. 739. Gottschea splachnophylla. / Längsschnitt durch 


Fig. 738. Pellia calycina. den oberen Teil eines Sporogons, (© Elaterenträger (Colu- 
Längsschnitt durch eine junge mella), die Anordnung der Elateren innerhalb der Kapsel 
Kapsel. Im Zentrum Elateren- ist angedeutet. 7/7. (stärker vergrößert) Querschnitt durch 

träger. einen Elaterenträger. 


sogenannter „Elaterenträger* vorkommen bei Gottschea splachnophylla 
(Fig. 739), Pellia (Fig. 738), Aneura, Metzgeria. Da die drei letztgenannten 
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Formen unten zu schildern sein werden, so sei zum Vergleich mit Pellia 
hier nur Gottschea splachnophylla kurz angeführt. 


Der basale Elaterenträger (Fig. 739, 7) besteht aus Zellen, die kürzer 
und weiter sind als die Elateren, am Rande des Elaterenträgers finden sich 
Zellen, welche den Ü bergang zu den Elateren bilden. Av @iche Bedeutung 
— abgesehen von der Nährstoffzufuhr — der Elaterenträger besitzt, ist 
unbekannt. 


In den „typischen“ Sporogonien der Marchantiaceen und ‚Junger- 
manniaceen finden wir außer den Sporen auch sterile Zellen wie bei den 
Anthoceroteen. Wie dort kommt den Elateren eine doppelte Bedeutung 
zu, einerseits dienen sie in der unreifen ‚Kapsel als „Nährzellen“ für die 
Sporen, andererseits treten sie nach der Öffnung der Kapsel in den Dienst 
der Sporenverbreitung. 


Die Anordnung der Elateren .ist eine verschiedene und für die ein- 
zelnen Gattungen vielfach charakteristische. 


Hier seien nur wenige, die Verschiedenheit keineswegs erschöpfenden 
„[ypen“ erwähnt. Wenn wir ausgehen von den Anthoceroteen, so haben 
wir es zu tun mit aus Zellreihen "bestehenden, der Hauptsache nach quer 
zur Längsachse der Sporogone angeordneten Elateren. Diese haben bei 
Meseaceros und Dendroceros die spiralige 
Wandverdickung, die auch bei den ein- 
zelligen Elateren der ‚JJungermanniaceen 
typisch ist, und deren Mitwirkung bei der 
Sporenverbreitung bedinst. Weahrschein- 
lich ist diese Wandverdickung „zufällig“ 
zustandegekommen. Nicht zur Sporen- 
bildung verwandtes Material ist als Zell- 
wandverdickung abgelagert worden — ent- 
sprechend der oft zu beobachtenden „spi- 
raligen“ Anordnung der Micellen der Zell- 
membran. Dem Typus der Notothylas 
flabellata (Fig. 740, /I) steht am nächsten 
der von Cephalozia bicuspidata Fig. (740,I) 
— wir erhalten ihn, wenn wir uns denken, 
daß ın den quer verlaufenden Zellreihen 
nur die Endzellen als Elateren ausgebildet 
wurden. Sehr verbreitet ist die Anord- 
Fig. 740. Schema für die Anordnung nung Fig. 740 III, bei der abwechselnd 


der an Zellen n en Elateren und Sporenmutterzellen zur Ent- 
einiger Lebermoose. J. Notothylas +, 

valvata. II. Cephalozia bicuspidata. wicklung kommen. 

I1I. Jungermanniacea div. IV. Frulla- Sie läßt sich von dem Typus // ab- 


nia. V. Aneura. leiten. Fig. IV des Schemas zeigt von 

unten nach oben durchgehende Elateren, 

wie sie sich bei Frullania, Lejeunea u. a. finden. Wir erhalten diese 

Anordnung, wenn wir uns in Fig. // nur den Teil der Kapsel oberhalb 
des Querstück entwickelt und in die Länge gestreckt denken. 


Fig. 740 V ist ein Schema für die Aneurakapseln, die unten besprochen 
werden sollen. 


Die Elateren können rückgebildet werden. : Bei den ‚Jungermannieen 
verhältnismäßig selten (z. B. bei Fossombronia Luetzelburgiana), bei den 
Marchantiaceen dagegen in einer ganzen Reihe von Fällen. Hier sinkt 
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das Sporogon dann schließlich herunter zu einem ungesliederten kugeligen 
Gebilde ohne Stiel und ohne Öffnung der W: andschicht. Die Sporen 
werden dann erst durch Verwitterung des Sporogons frei. 


Die typischen Sporogonien der Marchantiales und ‚Jungermanniales 
dagegen besitzen einen im Bau der Wandung begründeten Offnungs- 
mechanismus, der auch systematisch von Bedeutung ist. 

Die Offnung der Sporogonien erfolgt bei den Jungermanniaceen durch 
Spaltung der Kapselwand in gewöhnlich vier Klappen (vgl. z. B. Fie. 737). 
Indes fehlt es nicht an Varianten, die systematische, aber kaum irgend- 
eine biologische Bedeutung haben. 

So bleiben bei den langen schlanken Kapseln von Blyttia Lyellii 
(Fig. 741) die vier Klappen der Kapselwand oben häufig miteinander im 
Zusammenhang. Moerkia hibernica springt meist 
so auf, daß die Kapselwand sich in zwei Hälften 
teilt, die manchmal oben zusammenhängen, manch- 
mal auch sich trennen. Grelegentlich "bildet sich 
ein Spalt auch auf einer der beiden Wandhälften. 
Am Ende der Kapsel entspringen einzelne spitze 
ins Innere der Kapsel hineinragende elaterenähn- 
liche Zellen. Bei einer brasilianischen Blyttia-Art 
beobachtete ich Kapseln, die sich nur mit einem 
Längsriß wie eine Hülse öffneten. — Verhältnisse, 
die nur deshalb Interesse haben, weil diese Off- 
nungsart für andere Jungermanniaceenkapseln MM 
(Calobryum, Monoclea) charakteristisch ist. Ein Mi 
auch sonst „zufällig“ auftretendes Verhalten ist h 
hier also durch Verlust zu einem Gattungsmerk- 
mal geworden, die einzelnen Typen sind aber 
durch Ubergänge verbunden. 


Bei Fossombronia zerfällt die Kapselwand in 
Stücke. 3 

Viel mannigfaltiger ist die Offnungsreihe der 
Kapsel bei den Marchantiaceen !). Es löst sich 
hier ein Deckelstück ab (mit Ausnahme etwa von 
Targionia, deren Wand in einzelne unregelmäßige 
Stücke zerfällt, ähnlich wie bei Fossombronia). 

Das Deckelstück dürfte aber die Hauptab- 
weichung der Marchantiaceenkapsel sein. Denn 
das Verhalten des Restes der Kapsel läßt sich 
wohl auf Längsspaltung wie bei den Jungermannia- 
ceen zurückführen. Es kommen sogar “bei Lunu- Fig. 741. Blyttia Lyellii, 
larıa noch vier (später nochmals geteilte) Klappen Geöffnete Kapsel vergr. 
vor. Und als eine solche weitere Teilung können 
wir auch die Offnung der Kapseln von Uyathodium (Fig. 446) mit acht 
Zähnen zurückführen. Aber es erstreckt sich diese Teilung nur auf den 
obersten Teil der Kapselwand, auch bei anderen Gattungen ist der untere 
Teil der Sporogonwand ungeteilt. Im übrigen kommen mannigfaltige 
Varianten vor (z. B. das Zurückrollen der Sporogonwand bei Fegatella). 
Im Grunde ist die Mannigfaltigkeit der Offnungsweise doch wohl keine 
so Babe, wie sie zunächst scheinen könnte. 
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Zusammenfassung: Die Offnung der Kapseln erfolgt in den Reihen 
der Jungermanniales und Marchantiales typisch durch Längsspaltung der 
Kapselwand in vier Klappen. Als Varianten treten Minderungen und 
Mehrungen in der Spaltung auf, ferner Zerfall der Wand in Stücke und 
Unterbleiben der Spaltung. Bei den Marchantiales tritt als charakteristisch 
die Ausbildung eines Deckelstückes hinzu. 


S 38. Die Sporenverbreitung. 


Für die Lebermoose besonders eigentümlich ist die Mitwirkung der 
Elateren ') („Schneller“) bei der Sporenaussaat. 


Die Elateren sind bei der Sporenreife leere, tote Zellen. Die von 
ihnen, welche der Sporenausschleuderung dienen, führen beim Austrocknen ?) 
Schnellbewegungen aus, die bedingt sind durch die „Kohäsion des schwin- 
denden Füllwassers“ einerseits, andererseits durch 
die charakteristischen Wandverdickungen (Fig. 742), 
die wie eine Feder beim Austrocknen gespannt 
schließlich losschnellen. 

Hygroskopische Bewegungen dagegen können 
keine aktive Sporenverbreitung bedingen, höchstens 
eine Auflockerung der Sporen- und Elaterenmasse. 
Im übrigen sind die Schnellbewegsungen um so 
kräftiger, je rascher das Austrocknen erfolgt. 

So findet bei den untersuchten Marchantieen gewöhn- 
lich keine erhebliche Abschleuderung statt, wohl aber tritt 
eine solche ein unter den Bedingungen, die ich mit den 
Worten eines Beobachters aus dem vorvorigen Jahrhun- 
dert, KÖLREUTER, wiedergeben möchte?). „Will man 
haben, daß sich die Fäden (— Elateren) der stäubenden 
Samenkapseln lebhaft bewegen sollen, so darf man sie 
nur, nachdem sie (d. h. offenbar die Sporogonien) zu- 
vor im Schatten gestanden, auf einmal der Sonne aus- 
setzen, oder wenn sie den Sonnenstrahlen ausgesetzt 
sind, gelinde anfeuchten; alsdann wird ihre Bewegung, 

Fig. 742. sowie ihre eigene sowohl, als die angehauchte Feuchtig- 
(Nach K. Müruer.) keit wieder abdünstet, augenblicklich stärker und leb- 
ba hafter, dergestalt, daß der dadurch losgeschnellte S 
tella conica, rechts von eis e SER 
Aneura mit Sporen. wolkenweise abfliegt. Am allerstärksten aber zeigt sich 
diese Wirkung, wenn man auf ihren gelben Wollen- 
büschel den Brennpunkt mit einem gemeinen Brennglase fallen läßt. Eben 
dieses Hilfsmittels kann man sich auch bei den stäubenden Kolben des 
Schaftheus mit gleichem Vorteil bedienen.“ 


!) Es sei bemerkt, daß es heißen muß „der Elater“, nicht, wie man öfters liest, 
„die Elatere“. R 

?) GOEBEL, Uber Funktion und Anlegung der Lebermooselateren, Flora 1895. 
Kameruıng, Der Bewegungsmechanismus der Lebermooselateren ibid. 1898 p. 157. Der 
Bewegungsmechanismus ist nicht bei allen Lebermooselateren derselbe. KAnErLInG hebt 
hervor, daß diese Verschiedenheit für die vom Verf. vertretene Ansicht spreche, daß die 
Elateren ursprünglich Nährzellen und erst nachträglich in den Dienst der Sporenver- 
breitung getreten seien. 

®) KÖLREUTER, Das entdeckte Geheimnis der Kryptogamen. Karlsruhe 1777 p. 23. 
(Die von diesem hochverdienten Forscher hier entwickelten Anschauungen über Befruch- 
tung sind verfehlt, es finden sich aber doch einzelne gute Beobachtungen.) 
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Diese je nach der Raschheit des Austrocknens verschieden starke 
Bewegung ist auch bei der folgenden Einteilung im Auge zu behalten. — 
Die zwei Gruppen — bei der einen dienen die Elateren als Schleuder- 
organe, bei der anderen nicht — sind nicht scharf voneinander zu trennen. 
In beiden Gruppen lassen sich verschiedene Typen unterscheiden. 


I. Die Elateren wirken als Schleuderorgane. 


a) Jungermanniatypus. Die Elateren sind frei, der Sporogon- 
wand also nicht angewachsen und bei manchen ohne wahrnehmbare Ord- 
nung im Sporenraum verteilt. Die Kapselwand öffnet sich mit vier Klappen. 
Dadurch wird die vorher noch feuchte 
Masse von Sporen und Elateren der Aus- 
trocknung ausgesetzt; sobald die Kapselwand 
klafft, beginnt das Ausschleudern der Sporen. 
Es dauert meist nur kurze Zeit. in einigen 
Minuten ist alles vorüber, die Existenz des 
Sporogons hat damit ihren Abschluß gefunden. 
Hierher gehören verschiedene ‚Jungermannia- 
Arten, Plagiochila, Chiloscyphus u. a. 

Eine Modifikation dieses Typus, die zum 
folgenden überleitet, findet sich bei Cepha- 
lozia bicuspidata, J. trichophylla u. a. Hier 
sind nämlich die sehr langen Elateren mit 
ihrer Basis angeheftet an die Sporogonwand, 
sie konvergieren nach innen hin, wo eine ela- 
terenfreie Zone sich befindet (Fig. 743). In dem 
geöffneten Sporogon sieht man die mit Sporen 
besetzten Elateren mit ihrem freien Ende 
eine drehende Bewegung ausführen und dann 
von ihrer Anhaftungsstelle abspringen, wobei 
sie die ihnen ansitzenden Sporen fortschleu- 
dern. Einige bleiben übrigens gewöhnlich 
auf der Kapselwand sitzen. 

b) Frullaniatypus. Hierher gehören 
außer Frullania die mit ihr nahe verwandten 
Gattungen Lejeunea, Colura und Phragmi- 
coma. Hier sind die Elateren einander an- 
nähernd parallel in der Längsachse des Sporo- 
gons angeordnet; ihre verbreiterten Enden 
sind mit der Innenfläche der Kapsel in Ver- 
bindung. Bei der Öffnung des Sporogons 
reißen sie an ihrer Basis ab und bleiben mit Fig. 743. Längsschnitt durch ein 
dem oberen Ende an der Sporogonwand sitzen een 
(Fig. 740, IV, Fig. 137). Die Offnung > befruchteten aan 
der Kapsel erfolgt bei Frullania sehr rasch hat sich mit seinem Stiel tief in 
— em Ruck. und die Sporen sind wegge- das Stämmehen eingebohrt. 
schleudert. Offenbar werden die Elateren 
beim Zurückbiegen der Klappen gespannt, reißen dann ab, schnellen dadurch 
los und schleudern die Sporen fort. Die hygroskopischen Bewegungen, 
welche die Elateren auch hier ausführen können, haben nur eine neben- 


sächliche Bedeutung. 


ec) Formen mit „Elaterenträgern“. 
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a) Pelliatypus'). Die großen Kapseln der Pellia-Arten enthalten 
Sporen, die schon innerhalb des Sporogons die ersten Keimungsstadien 
zurückgelegt haben und dabei zu Zellkörpern geworden sind. Damit hängt 
es zusammen, dab hier ein Wegschleudern gewöhnlich nicht stattfindet. 


Betrachtet man ein geöffnetes Sporogon von Pellia calycina (Fig. 744), 
so findet man dem Grunde der Kapsel "ansitzend ein Büschel (öfters bis 
100) langer, fadenförmiger, schraubenlinig verdickter Zellen. Bei P. epi- 
phylla sind es viel weniger, auch sind sie an ihrem Grunde gewöhnlich 
miteinander im Zusammenhang. Diese Büschel sind die „Elaterenträger“ 


Fig. 744. Pellia calycina, ge- Bi Ei 4 

öffnetes (und entleertes) Sporo- u es 

gon. Die Klappen der Sporo- Fig. 145. Längsschnitt durch ene 
gonwand zurückgeschlagen, in fast reife Kapsel von Androcryphia, 
der Mitte der „Elaterenträger“, vergr. (Nach einer Mikrophoto- 
aus zahlreichen Fäden bestehend. graphie.) 


Die eigentlichen, freien Elateren sind mit den Sporen schon abgefallen. 
Ein Schnitt durch eine ungeöffnete Kapsel zeigt im Zentrum des unteren 
Teils der Kapsel einen Zellkörper mit strahliger Zellanordnung, der zum 
Elaterenträger wird (Fig. 738). Sporenmutterzellen sind hier überhaupt 
nicht vorhanden. 

Die Aufgabe des „Elaterenträgers“ ergibt sich aus der Art und Weise, 
wie die Kapsel sich öffnet. 

Bei P. calycina fand ich folgendes, was in Ergänzung meiner früheren 
Angaben mitgeteilt sei. 

Die Kapsel öffnet sich in vier Klappen, die sich zunächst annähernd 
horizontal ausbreiten. Elateren und Sporen geraten in lebhafte Bewegung 
gelegentlich werden auch einige Sporen auf kurze Entfernungen hin aus- 
geschleudert). Man sieht vom Elaterenträger zunächst nichts, weil er über 
die Sporenmasse (resp. über deren vier Klumpen) spinnwebartig ausgebreitet 
ist. Die Sporenelaterenmasse nimmt ein größeres Volumen ein als in der 
Kapsel, und ruht zunächst auf den Klappen. Später biegen diese sich 
noch mehr zurück, die Sporen werden infolgedessen, wenn sie nicht vorher 
schon durch Luftströmungen entfernt sind, abfallen. Aber es geschieht 
dies nicht auf einmal, weil durch den Elaterenträger die Masse noch zu- 
sammengehalten wird, und an ihm eine Art Stütze hat. Später richtet 
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das Sporogon dann schließlich sich der Elaterenträger, der beim Öffnen 
der Kapsel auseinandergezogen worden war, wieder auf; sollten noch 
Sporen an ihm haften, so können sıe jetzt leicht weggeblasen werden. 

Wir sehen also, daß der Elaterenträger eine allmähliche Aus- 
saat der Sporen sichert (während er in der Jugend auch eine ernährungs- 
physiologische Funktion hat), und wenn wir bedenken, daß in einer Kapsel 
von Pellia epiphylla Jack 4500 Sporen zählte, so leuchtet ein, wie wichtig 
es für die Pflanze ist, daß diese nicht in großer Anzahl miteinander aus 
der Kapsel ausfallen. 

3) Die merkwürdige Gattung Androcryphia besitzt einen Elateren- 
träger (Fig. 745), der dem von Pellia gleicht, nur lockerer gebaut ist. Die 
Pflanze scheint nach Beobachtungen in Brasilien keine bestimmte Periode 
der Sporogonbildung einzuhalten. An feuchten Plätzen waren Sporogone 
im August und September entwickelt, mitgebrachte Exemplare fruchteten 
im Dezember, ‚Januar, März, April. Man sieht an der reifen Kapsel schon 
vor der Offnung bei Lupenvergrößerung deutlich die vier Trennungslinien. 
Die Kapsel springt demgemäß mit vier Klappen 
auf. Die Elateren geraten etwas in Bewegung, 
schleudern aber die mehrzelligen Sporen nicht 
ab. sondern lockern nur die Sporenmasse etwas 
auf. Der Elaterenträger geht auseinander, seine 
Elateren breiten sich wie bei Pellia spinnweb- 
artıg über die grüne Sporenachse. Die Klappen 
krümmen sich immer mehr nach unten zurück 
und schrumpfen zusammen. Die Sporenmasse 
liest also auf einer kleineren Basis. Jede 
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leichte Erschütterung genügt jetzt, um Sporen FFIR: 
abzuschütteln. Vom Elaterenträger bleibt schließ- 2 PR 7 
lich fast nichts mehr zurück. bis 

7) Aneuratypus. (Aneura, Metzgeria). REES 
Während bei Pellia der „Elaterenträger“ als USRrs 
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ein eigentümlich ausgebildetes Elaterenbündel Veh spen 
betrachtet werden kann, ist bei dem Aneura- UL 
typus der Elaterenträger mehr spezialisiert. asien 

Fig. 746 zeigt einen Längsschnitt durch 
eine reife Kapsel von Aneura pinguis. Wir 
sehen in den Innenraum der Kapsel von der 
oberen Wand aus einen Gewebekörper hinein- 
ragen, den Elaterenträger. Die losen Rlateren 
sind im Sporenraum in strahliger Anordnung GA te 4 
verteilt. Der Elaterenträger spaltet sich später #2 46. Aneura pinguis. 
h : ; = :. ; ängssschnitt durch eine reife 
in vier Teile, die Trennungslinien sind schon Kapsel, vergr. Man sieht von 
frühe erkennbar. Die Zellen des Elateren- der Spitze der Kapsel in den 
trägers haben halbringförmige Verdickungen, Sporenraum herunterragen den 
die untersten wachsen vielfach zu zugespitzten, #laterenträger, im Sporen- 

er 2 : raum zahlreiche Elateren und 

elaterenähnlichen Zellen aus. Zwischen diese Sporen. 
Vorsprünge des Elaterenträgers (und auch an 
anderen Stellen) legen sich die Enden einer Anzahl der freien Elateren 
an, aber keineswegs alle. 

Die Kapsel öffnet sich in vier Klappen, die annähernd horizontale 
Richtung einnehmen, ebenso teilt sich die Sporen- und Elaterenmasse in 
vier Teile. Nun führt jede dieser vier den Klappen aufliegenden Massen 
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an ihrem Anheftungspunkt (also am Elaterenträger) eine Drehung von 
etwa 90° aus, so daß auf jeder Klappe die Sporenmasse aufgerichtet er- 
scheint. Dann beginnt ein energisches Abschleudern der Sporen. Nach 
etwa fünf Minuten sind nur die Elaterenträger mit einzelnen ihnen an- 
haftenden Elateren übrig. 

Es ist klar, daß durch diese Einrichtung zweierlei erreicht wird. Ein- 
mal können die Sporenmassen dadurch, daß sie über die Sporogonwand 
herausgehoben werden, in weiterem Umkreis zerstreut werden, sodann wird 
bei der langgestreckt zylindrischen Grestalt der Äneurasporogonien eine 
ausgiebige Entleerung bewirkt. Wir sehen dementsprechend auch, daß 
der Elaterenträger um so mehr entwickelt ist, je länger die Kapsel ist. 


Betreffs Metzgeria sei auf die angeführte Abhandlung verwiesen (Flora 
80. Bd. Jahrg. 1895 p. 27). 


Il. Elateren nicht (oder doch gewöhnlich nicht, vgl. oben p. 746) als 
Schleuderorgane, sondern nur zum Auflockern der Sporenmasse dienend. 


Schon bei Pellia und Androcryphia wurde ein eigentlich hierher ge- 
höriges Verhalten angeführt. Auch Fossombronia verhält sich ähnlich. 
Die Kapselwand trennt sich hier in einzelne Stücke, wobei ein unterer 
schüsselförmiger Teil übrig bleibt, der der Masse von Sporen und Elateren 
als Stützpunkt dient. Durch die Bewegungen der Elateren (die zur Ab- 
schleuderung nur in ganz unbedeutendem Maße führen) wird die Masse 
umfangreicher und kann leicht allmählich weggeführt werden. 


Fig. 747. 4A. Sporentetrade. DB. Elater 

von Fossombronia Luetzelburgiana (280 mal 

vergr.) ©. und D. (schwächer vergrößert) 

Elater und Spore (nur im Umriß gezeichnet) 

aus einer Kapsel von „F. pusilla* (— Wonr- 

DRAZECKI), aus GOTTSCHE und RABENHORST, 
Hep. Eur). 


C. 


Ebenso verhielten sich die untersuchten Marchantiaceen, bei denen 
sich vor der geöffneten Kapsel ein voluminöses Haufwerk bildet, das an 
das Uapillitiumgerüste mancher Myxomyceten erinnert (Fig. 666, £). 


Von besonderem Interesse ist eine brasilianische Fossombronia-Art 
(F. Luetzelburgiana) '), weil sie zeigt, daß schon in der JJungermanniaceen- 


reihe die Elateren stark rückgebildet werden können. 


Sie übertreffen an Länge oft nur wenig die Sporen (Fig. 747 A und 
b), besitzen zwar einige ringförmige Verdickungen (sehr selten Andeutungen 
einer schraubenförmigen), aber sie kommen für die Sporenaussaat in keiner 
Weise mehr in Betracht. 


Einer besonderen Besprechung bedürfen die Gestaltungsverhältnisse 
der Sporogonien bei den Marchantiales. Bei der großen Mehrzahl der 
(sattungen haben die Sporogonien die für die Jungermanniaceen typische 
(rliederung in Kapsel, Stiel und Haustorium, wobei der Stiel, wie erwähnt, 
bei der Reife sich nur wenig streckt (Fig. 666, E£). 


Bei Monoselenium sehen wir eine Rückbildung in dreifacher Weise 
eintreten. 


!) Vgl. Gorser, Flora 105 (19135) p. 54. 


re 
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1. Die Stielstreckung bei der Reife ist so unbedeutend, daß die Kapsel 
nur in ihrem oberen Teil aus der „Calyptra“ hervorragt (vel. das analoge 
Verhalten von Notothylas flabellata p. 735). { 

2. Die Zellen der Kapselwand haben entweder gar keine Wandver- 
dickungen oder solche treten nur im oberen Teile der Kapselwand auf, 
und zwar in schwankender Ausbildung. nur selten noch in Gestalt von 
rinsgförmigen etwas braun gefärb- 
tenVerdickungsleisten. Im übrigen 
zerfällt die reife Kapselwand 
leicht, , zeigt aber keinen beson- 
deren Offnungsmechanismus mehr. 


ig. 748. Monoselenium tenerum. Längs- Fig. 749. Monoselenium tenerum. Sporentetrade 

°hnitte durch fast fertige aber noch in der mit sterilen Zellen, von denen eine spiralige Ver- 

Calyptra“ Ü eingeschlossene Sporogonien. dickung zeigt. Die sterilen Zellen sind bei der 
st Stiel. Sporenreife noch lebend. 


3. Die „Elateren“ sind nicht tote, sondern bei der Sporenreife noch 
lebende Zellen (Fig. 748, 749). Sie haben also gegenüber der gewöhnlichen 
- Elaterenausbildung eine Hemmung in ihrer Entwicklung erfahren, die 
sich auch darin ausspricht, daß sie kurz bleiben und entweder gar keine 
_ oder nur rudimentäre Wandverdickungen haben. 
Sie spielen bei der Sporenverbreitung gar keine Rolle mehr, sondern 
sind nur Nährzellen. 


Dabei sind die Rückbildungen der Monoseleniumkapseln solche, die teil- 
weise auch bei anderen Marchantiales — nur meist in geringerem Grade — 
auftreten. Namentlich Cyathodium zeichnet sich dadurch aus, daß die Kapsel- 
wand in ihrem unteren Teil nur noch der Nährstoffzufuhr dient und nicht 
mehr für die Offnung des Sporogons in Betracht kommt, auch ein eigent- 
licher Stiel ist kaum mehr vorhanden, wenigstens nicht bei Ü. cavernarum, 
sondern mehr nur ein haustoriales Anhängsel (wie bei Sphaerocarpus (Fig. 752, II). 
Dagegen sind die Elateren noch wohl entwickelt. Über die Sporenverbreitung 
ist nichts bekannt. Charakteristisch ist auch, daß verhältnismäßig große 
Sporen in einer verhältnismäßig kleinen Kapsel sich finden, und daß auch 
darin C. cavernarum sich als die mehr reduzierte Form zeigt, denn wir werden 
sehen, daß bei reduzierten Sporogonformen wenige aber große Sporen vor- 
handen sind. Ich stimme also LanG!) ganz bei, wenn er sagt: „there are 
reasons for regarding the sporogonium of Cyathodium as a reduced structure“. 


ER Lang, On the morphology of Cyathodium. Annals of botany Vol. XIX (1905) 
D. i 
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Damit ist ein Übergang gegeben zu dem Sporogonbau von Corsinia. 

Hier ist die Gestalt des Sporogons noch mit der der übrigen Mar- 
chantiaceen übereinstimmend. Aber der Stielteil streckt sich gar nicht 
mehr, die Verdickungen der Kapselwand sind ganz verschwunden und die 
(von LEırerB entdeckten) sterilen Zellen (Fig. 750, 751, / b) haben keine 
Wandverdickungen. 

Sie zeigen aber in ihrer (Grestalt noch eine Annäherung an die ge- 
streckte Form der Elateren. Im Sporogon!) treten sie an Größe bald 
hinter der der fertilen Zellen zurück, zumal sie sich noch teilen, wenn die 
ersteren dies nicht mehr tun. Während ihrer Berührung mit den Sporen- 


Fie. 751. Sporen und „Elateren“ 


Fig. 750. Sporogonentwicklung von Corsinia verschiedener Lebermoose bei der- 
marchantioides (nach Meyer). A 16zeiliger selben Vergrößerung. J/ Corsinia 
Embryo. B Einälterer, an welchem durch die marchantioides (a Spore mit ge- 
Wand /1der „Fuß“ vom Kapselteil abgetrennt felderter äußerer Hülle, b unver- 
ist. C Noch älteres Stadium. Man kann dickte sterile Zelle. Z/7 Mono- 
deutlich die großen fertilen von den kleinen selenium. /1/ Ein (nicht bestimm- 
sterilen Zellen unterscheiden (90 mal vergr.). tes) akrogynes Lebermoos. 


mutterzellen sind sie inhaltsarm, offenbar weil sie an diese Nährmaterial ab- 
geben. Später enthalten sie wie die gehemmten Elateren von Monoselenium 
Chlorophyll und Stärke, die aber nicht mehr zur Bildung von Wandver- 
dickungen Verwendung findet. Sie verschwindet; nach der Meinung 
K. Mryer’s würde das Material zum Wachstum der Wandzellen des Sporo- 
gons verwendet. Dann sterben die sterilen Zellen ab. 

Was das Größenverhältnis von Sporen und sterilen Zellen anbelangt, 
so verhält es sich im allgemeinen umgekehrt proportional, d. h. je größer 
die Sporen, desto kleiner die Elateren (Fig. 751), ein Verhältnis, das 
natürlich kein ausnahmsloses ist. Es ist aber gewiß bezeichnend, daß die 
größten Sporen sowohl bei den Laubmoosen als bei den Lebermoosen sich 
in den kleistokarpen Sporogonien finden, also in denen, die als stark 
reduzierte zu betrachten sind. | 

Zu den kleistokarpen Formen gehören auch Riella und Sphaero- 
carpus, obwohl bei ersterer Gattung, wie es scheint, die Sporogon- 
wand durch Quellung des im Innern vorhandenen Schleimes gesprengt 


!) Uber dessen Entwicklung vgl. auch K. Meyer, Untersuchungen über den Sporo- 
phyten der Lebermoose, Bull. de la soc. imper. des Nat. de Moscou 1911 und: Das 
Sporogonium der Corsinia marchantioides. Ber. der deutschen botan. Gesellsch. 
Bd. XXXII (1914) p. 262. 
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wird. Die Gestaltverschiedenheit zwischen sterilen und fertilen Zellen ist 
bei Sphaerocarpus insofern keine bedeutende, als erstere keine Streckung 
mehr erfahren, sondern annähernd kugelig bleiben. Die Verschiedenheit 
beider tritt auch verhältnismäßig spät hervor (Fig. 752, II). 

Merkwürdig ist, daß die Wand des Sporogons frühe schon vom In- 
halt sich abhebt (Fig. 752, II). Der letztere ist umgeben von einer 
schleimigen Flüssigkeit, die wir der vergleichen dürfen, die sich in den 
„Wasserbäuchen“ der Calyptra einiger Laubmoose findet (vgl. diese), 
d. h. sie dient wohl als Wasserreserve. Die sterilen Zellen zeichnen sich 
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Fig. 752. Sphaerocarpus terrestris. /. 3 Sporentetraden und 2 sterile Zellen aus einem 
reifen Sporogonium, stark vergr. //. Längsschnitt durch ein Sporogon mittlerer Ent- 
wicklung (Sporenmutterzellen noch nicht geteilt); ce Calyptra; P „Perianth“. 


zunächst durch ihren größeren Stärkegehalt aus, während die fertilen mehr 
mit Eiweißstoffen sich füllen, eine Differenz, die in ganz ähnlicher Weise 
auch bei Aneura hervortritt. Die fertilen Zellen werden größer, der Ge- 
webeverband lockert sich in der Weise, daß zunächst Gruppen von 2 bis 
3 Sporenmutterzellen mit einigen daran haftenden sterilen Zellen gebildet 
werden. 

Die Flüssigkeit, welche den Innenraum der Sporenkapsel erfüllt’), 
ermöglicht übrigens vielleicht insofern einen Stoffaustausch, als lösliche 
Stoffe in sie von den sterilen Zellen abgegeben, aus ihr von den fertilen 
aufgenommen werden können. ‚Jedenfalls werden die fertilen Zellen hier 
zum größten Teile von den chlorophylihaltigen sterilen und der chlorophyll- 
haltigen Kapselwand ernährt, der kurze Stiel des Sporogons löst sich bald 
ab, so daß das Sporogon auf sich selbst angewiesen ist. 

Daß es (wie das von Blasia) schon vor der Sporenreife die Calyptra 
sprengt, ist durch Umhüllung durch das Perianth ermöglicht. 

Die sterilen Zellen sind auch bei der Sporenreife noch vorhanden, 
manche davon weisen Teilungswände auf (Fig. 752, I). Die Sporen hängen 
bei den meisten Sphaerocarpusarten zu Tetraden zusammen (Fig. 752, I) 
— eine Anordnung, die vielleicht insofern von Bedeutung ist, als dadurch 
männliche und weibliche Pflanzen zusammen ausgesät werden. Denn nach 
STRASBURGER und Dovis wachsen durchschnittlich zwei Sporen jeder 
Tetrade zu männlichen, zwei zu weiblichen Pflanzen aus. 


1) Ähnliche Verhältnisse traf ich bei Cyathodium an. 
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Die Sporogonien von Oxymitra (einer Form, welche, wie früher er- 
wähnt, im Bau des Thallus und der Ausbildung der Ventralschuppen den 
Marchantiaceen näher steht als den Riccieen) und bei Riccia (einschließ- 
lich der Untergattungen) sind dadurch ausgezeichnet, daß nicht nur die 
Gliederung des Sporogons in Kapsel, Stiel und „Fuß“ sondern auch die 
Ausbildung steriler Zellen zwischen den fertilen unterdrückt ist. 


Es schien mir trotz LEIT- 
GEB’S gegenteiligen Angaben 
nicht aussichtslos bei Oxy- 
mitra nach Resten solcher 
steriler Zellen zu suchen. 
Aber ich überzeugte mich 
durch Untersuchung zahl- 
reicher Sporogonien ver- 
schiedenen Alters, daß keine 
solchen Reste vorhanden sind, 
von denen man annehmen 
könnte, daß sie vor der 
Sporenreife verschwinden 
würden. 

Ja, es unterbleibt beı 
Oxymitra (Fig. 753) sogar 
die Abgliederung einer be- 
sonderen Wandschicht. Zwar 
nimmt eine äußere Zellage 
nicht an der Sporenbildung 
teil, aber diese ist nicht in 
Gestalt tafelförmiger Wand- 


Fig. 153. Oxymitra pyramidata (Tesselina). zellen ausgebildet. Auch bei 


I. und II. Archegonien mit Embryonen im Längs- RT - a 
schnitt bei //. Die steril bleibenden Zellen punktiert. kiccia lebt die Wandschicht 


III. Stark vergr. Gruppe von 6 sterilen und 2 fertiien NMUr kurze Zeit, an dem reifen 
Zellen eines älteren Embryos am Archegonienhals Ah. Sporogon sind nur noch 


Spuren davon vorhanden. 


Zweifellos hängt dies zusammen mit der Art und Weise, wie die 
Sporogonien ernährt werden. 


Es geschieht dies einmal von der Basıs aus; man kann deutlich die 
Anhäufung von Baumaterialien unterhalb des Archegons wahrnehmen. 
Der Embryo ist durch seine breite fast kuchenförmige Gestalt (Fig. 753 II) 
für diese Ernährung besonders geeignet. Außerdem aber dient auch die 
„Calyptra* zur Stoffzufuhr. Speziell die Basis des Archegons entwickelt 
sich zu einem mehrschichtigen kleinzelligen Gewebe, welchem die Über- 
mittlung der Baumaterialien zum Embryo zukommt. Nicht selten ragt 
dies (rewebe stellenweise in die Basis des Embryos hinein und hat so mit 
ihm noch eine größere Berührungsfläche. Mehrschichtig ist die Calyptra 
auch unter dem Halse, sonst zweischichtig. Die äußeren Zellen des 
Embryos von Oxymitra übernehmen diese von der Üalyptra gelieferten 
Materialien und gehen später zugrunde, bleibt doch auch das Sporogon 
nach der Sporenreife noch von der Calyptra umschlossen. 

Fig. 753, I zeigt ein jüngeres, Fig. 753, II ein älteres Sporogon. Die 
sterilen Zellen springen am oberen und unteren Ende des Embryo — also 
dort wo die Oalyptra mehrschichtig ist, am meisten in den Innenraum vor, 
es sind oft 2—3 Zellen hintereinander, die an der Sporenbildung keinen 
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Anteil nehmen. Auch ihr Inhalt unterscheidet sich von dem der fertilen. 
Man trifft, ähnlich wie bei den Tapetenzellen höherer Pflanzen oft mehrere 
Zellkerne (vielleicht durch „direkte Kernteilung“ entstanden) in ihnen 
an, auch ihr reichlicher Stärkegehalt fällt in einem bestimmten Entwick- 
lungsstadium auf. Sie sind also ohne Zweifel Nährzellen. Damit hängt 
sowohl ihre Lage als auch ihre Gestalt zusammen. Bei der verhältnis- 
mäßigen geringen Anzahl von Sporenmutterzellen genügt die Zufuhr von 
Nährmaterial durch die Ualyptra und von dieser (namentlich oben und 
unten) durch die sterilen Zellen. 

Die Ausbildung steriler Zellen zwischen den fertilen unterbleibt 
ebenso wie die Ausbildung einer Wandschicht. 


Die Sporogonentwicklung von Riccia stimmt im wesentlichen mit 
der von Oxymitra überein. 


Sterile Zellen sind im Sporogon nicht entwickelt. Es ist auch hier 
vor allem zu betonen, daß die sporogenen Zellen verhältnismäßig 
wenig zahlreich sind, und daß der Embryo z. B. bei Riccia Bischoffii 
wie der von Oxymitra breit, fast kuchenförmig im Archegonienbauch 
liest, was die rasche Zufuhr von Assimilaten aus dem Thallus erleichtert. 
Diese erfolgt einerseits von der während der Sporogonentwicklung ver- 
breiterten Archegonbasis aus, wo eine Anhäufung von Baustoffen deutlich 
bemerkbar ist, andererseits von der Archegonwand !). 


Bei den Arten von Riccia (oder Ricciella), deren Thallus unterhalb 
eines heranreifenden Sporogons stark vorgewölbt ist (Fig. 715), findet auch 
hier eine Ablagerung von später dem Embryo zugute kommenden Stoffen statt. 


Die Calyptra fand ich z. B. bei Riccia fluitans vierschichtig. Die 
äußerste Schicht war chlorophyli- und stärkereich. Die beiden mittleren 
dünn und zuckerreich, die inneren mit kleinen — offenbar transitorischen 
Stärkekörnern versehen. Es ist begreiflich, daß bei einer solchen Ernäh- 
rung die Sporogonwand überflüssig werden kann und höchstens zeitweilig 
bei der Stoffzufuhr eine Rolle spielt, um dann noch vor der Sporenreife 
zugrunde zu gehen. Eine „Wandschicht“ ist also auch hier im Grunde 
nicht mehr vorhanden, die äußerste Zellage entspricht in ihrer Funktion 
mehr den Tapetenzellen der Sporangien der Pteridophyten. Sie erinnert 
also nur ihrer Lage, nicht aber ihrer Funktion nach an die Wandschicht 
anderer Sporogonien. 


Leider liegen fast keine Angaben über die Zeitdauer für die Ent- 
wicklung eines Ricciaceensporogons vor. 

Doch ist mir nicht zweifelhaft, daß sie eine verhältnismäßig kurze 
ist, auch bei xerophilen Formen. 

Oxymitra ist diöcisch. Weibliche Pflanzen, die vorher ganz steril 
geblieben waren, hatten, nachdem Ende März männliche zu ihnen gesetzt 
worden waren, am 17. April Embryonen mit Sporenmutterzellen, die sich 
voneinander getrennt hatten. Riccia glauca zeigte an in der Kultur neu 
zugewachsenen Thalluslappen nach drei Wochen Sporogonien mit vier- 
geteilten Sporenmutterzellen. 


t) Bei Riccia natans sind nach GARBER und Lrwıs die Sporenmutterzellen vonein- 
ander getrennt durch von außen her zwischen sie abgesondertes „nutritive material“, 
das später absorbiert wird. Uber dessen Beschaffenheit wird aber nichts angegeben. 
Vermutlich handelt es sich um eine schleimige Substanz, deren Herkunft und Beschaffen- 
heit aber dunkel ist. Es könnte auch eine starke Verquellung von Teilen der Sporen- 
mutterzellen-Membranen vorliegen, also eine kolloidale Substanz, welche Nährstoffe für 
die Sporenbildung absorbiert. 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Heft. 48 
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Noch rascher scheint R. natans zu arbeiten, nach Lewis!) erfordert 
die Sporogonentwicklung bei ihr nur drei Wochen. 


Es wäre sehr erwünscht, weitere Auskunft darüber zu erhalten, um 
die Ökologie von Riccia ganz verstehen zu können. 


Zunächst erscheint uns betreffs der Sporogone die folgende Auffas- 
sung die beste zu sein: Es fand eine Abkürzung der Entwicklung statt, der 
Embryo blieb stehen auf einem Stadium, wo er noch keinen Stiel, keinen 
Fuß usw. angelegt hat. Aber schon jetzt gelangt er zur Ausbildung von 
Sporenmutterzellen, er wird also fertil, ehe er eine äußere 
Gliederung erfahren hat. Damit ist auch gesagt. daß ein Ricecia- 
sporogon nicht etwa dem Kapselteile eines Jungermanniaceensporogons, 
sondern dem ganzen Sporogon entspricht. 

Es ist eine „Frühreife“, wie sie auch z. B. in manchen kleistogamen 
Blüten ?) eintritt, in denen Staubblätter und Fruchtknoten sich weiter ent- 
wickeln, ehe es zur Ausbildung einer Blumenkrone gekommen ist. 


Die einfache Ausgestaltung der Kapsel, namentlich auch die ver- 
hältnismäßig kleine Zahl der Sporenmutterzellen macht eine rasche Ent- 
wicklung möglich. Was die Riccien einbüßen an Einrichtungen für die 
Sporenverbreitung, ersetzen sie durch die große Zahl der Sporogonien. 
Und wenn sie auch für die Fernverbreitung weniger gut ausgerüstet sind, 
als z. B. die wunderbaren Sporogone einer Aneura, so behaupten sie doch 
zähe ihren Platz — man kann es einem Ackerfeld meist schon von weitem 
ansehen, ob man Riccia glauca darauf finden wird oder nicht. 


So scheint uns auch bei diesen Sporogonien ihr Verhalten als ein in 
Beziehung zu den Lebensverhältnissen stehendes. 


Das Problem der Sporenverbreitung hat eben bei den Lebermoosen, 
ebenso wie bei den Laubmoosen nicht eine, sondern viele Lösungen. 


Es ist eine zusammenhängende Reihe, die wir erhalten, wenn wir von 
Anthoceros ausgehend die Sporogonbildung der Lebermoose betrachten. 
Eine Reihe, in der fast, nur eine Reduktion bemerkbar ist, wenigstens wenn 
man die Annahme der Änderung in der Tätigkeit des interkalaren Meristems 
auch darunter rechnet. Funktionell wird dabei die Kapsel zugunsten des 
Stieles verkürzt. Der Assimilationsapparat der Kapsel verschwindet, schließ- 
lich auch ihr Stiel und ihre Elateren. Ein frühreifes nur der Sporen- 
bildung dienendes Gebilde mit verhältnismäßig wenig aber großen Sporen 
bleibt übrig. Auch ohne den feinen Verbreitungsapparat behaupten diese 
Proletarier ihren Platz. Rasch sind sie mit ihrer Entwicklung, nament- 
lich auch der Sporogonentwicklung zur Hand. Um ihr Leben ganz zu 
verstehen, müßten wir aber auch wissen wie lang ihre Sporen keimfähig 
bleiben und welches deren Keimungsbedingungen sind. 


Das ist bis jetzt nicht der Fall, aber über das Zustandekommen der 
Sporogonien durch Reduktion kann ebensow enig ein Zweifel sein, als bei 
den kleistokarpen Laubmoossporogonien. 


Die von LoTsY als „primitives Lebermoos“ konstruierte „Sphaero-Rieccia“ 
(eine Kombination von Sphaerocarpus mit Ricciasporogonien) brauchen wir 
deshalb nicht näher zu erwähnen. Sie ist eine Schwester des „homun- 
culus“ und mag neben diesem in der Kammer der nie in die Wirklich- 
keit getretenen Schemen ruhen. 


!) Botanical gazette 41 (1906) p. 121. 
?) Vgl. Gorser, Einleitung in die experimentelle Morphologie (1908) p. 132#. 
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7. Kapitel. 


Die Sporenkeimung. 


$ 39. Die Sporen. 


Die Sporen der Lebermoose sind sämtlich einzellig. Wo im Sporan- 
gium mehrzellige Körper vorkommen, wie bei Pellia, Androcryphia, Fegatella, 
Dendroceros (Fig. 771, J), liegt lediglich ein Fall vor, bei welchem die 
Keimung schon innerhalb des Sporogons begonnen hat. 

Es ist charakteristisch, daß dies bei Formen stattfindet, die sämtlich 
Bewohner feuchter Standorte sind, ich habe deshalb diesen Vorgang früher !) 
dem der Viviparie bei höheren Pflanzen angereiht. Es erscheint dabei 
zweifellos, daß die Ernährungsverhältnisse innerhalb der Sporangien die 
Art und Weise der Keimung bedingen, ebenso wie bei der Keimung außer- 
halb der Sporangien diese von Ernährungsverhältnissen beeinflußt wird. 

Die innerhalb der Sporangien gebildeten Zellkörper werden wohl ebenso 
wie die verhältnismäßig großen Sporen der Riccien hauptsächlich durch 
Fortschwemmung verbreitet werden, während die Mehrzahl der Leber- 
moossporen, wie oben gezeigt wurde, durch den Wind Verbreitung finden. 

Größe und Umhüllung der Sporen sind sehr verschieden, selbst bei 
nahe verwandten Formen: Marchantia hat kleine, dünnwandige, Preissia 
große, dickwandige Sporen. 

Während man früher den Sporen gewöhnlich eine cuticularisierte 
Exine und eine aus Cellulose bestehende Intine zuschrieb, unterschied 
LeEIT6EB ?) drei Hautschichten; das „Exospor“ besteht nämlich aus zwei 
verschieden entstandenen Schichten, deren innere, der Spore selbst an- 
gehörig, die eigentliche „Exine“ darstellt, während die äußere Umhüllung 
— das „Perinium“ .— dem Exospor 
später aufgelagert wird und aus Teilen 
der Sporenmutterzelle besteht. 

In Fig. 754 ist die äußere, faltig 
abstehende, Haut das Perinium. Seine 
Funktion ist eine schützende, nament- 
lich auch gegen zu starke Austrock- 
nung; im allgemeinen finden wir es 
= er... en. Bun stärker ur Fig.754. Grimaldia diehotoma. Sporelinks 
wickelt als bei hygrophilen. Freilich yon außen, rechts im Durchschnitt (der 
sind die Beziehungen im einzelnen Inhalt durch Punktierung angedeutet). Die 
nicht klar. LEITGEB stellt die Be- äußere Sporenhaut bildet Aussackungen. 
deutung des Periniums als Schutz 
gegen Austrocknung in Abrede und weist diesen hauptsächlich der Cuticula 
zu, weil das Perinium auch bei Corsinia, die feuchte Standorte bewohne, 
mächtig entwickelt se. Es wird sich aber fragen, ob diese Standorte 
wirklich ständig feucht sind und ob die Sporen nicht längere Ruhe- 
perioden durchmachen können, ohne die Keimfähigkeit zu verlieren. 

Gewiß wird auch (namentlich bei wasserbewohnenden Riccien) der 
Schutz gegen Pilze in Betracht kommen; mit einer längeren Ruhezeit der 
Sporen könne das Perinium deshalb, wie LEITGEB meint. nicht in Be- 


!) Pflanzenbiol. Schilderungen I p. 133. 
?) Uber Bau und Entwicklung der Sporenhäute. Graz 1884. 
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ziehung stehen, weil gerade dickwandige Lebermoossporen, wie die von 
Corsinia, Preissia, Anthoceros, Sphaerocarpus, schon wenige Tage nach der 
Sporenaussaat keimen. 

Die blasige Auftreibung des Periniums, wie sie namentlich bei Grimaldia 
sich findet (Fig. 754) möchte man zunächst wohl aus Analogie mit den 
Pollenkörnern von Pinus für eine Flugeinrichtung halten. Aber zur Zeit 
des Aufspringens der Kapseln enthalten die Auftreibungen nicht Luft. 
LEıTGEB findet ihre Bedeutung darin, daß sie die Volumzunahme der 
Spore bei der Keimung gestatte und doch zunächst noch eine schützende 
Umhüllung darstelle. Ich gestehe, daß mir diese Deutung nicht einleuchtet }), 
und daß mir für eine adaptative Deutung der Strukturverhältnisse der 
Sporenhüllen erst noch eine eingehendere Kenntnis der Lebensbedingungen 
der betreffenden Arten notwendig erscheint. Namentlich wird es sich fragen, 
wann an den natürlichen Standorten die Sporenkeimung erfolgt. 

Für die Keimung der Sporen ist es auch besonders von Bedeutung, 
daß sie nicht in den Boden hinabgeschwemmt werden. Einerseits die Be- 
schaffenheit der Membran (Unbenetzbarkeit, Festhalten von Luft) anderer- 
seits die des Inhaltes (z. B. Fettgehalt) bedingen es, daß wohl alle Bryophyten- 
sporen auf dem Wasser schwimmen, also nicht leicht in den Boden hinab- 
gelangen werden. Die, bei denen dies der Fall ist, sind, wenn sie eine 
längere Keimungsfähigkeit besitzen, dann immer noch imstande, wenn die 
oberen Bodenschichten in Bewegung geraten, auszukeimen. 


S 40. Die Keimung. 


Die Frage, inwiefern die Gestaltung der Keimpflanzen bedingt ist durch 
die Verwandtschaft und wie sie mit den Lebensverhältnissen in Be- 
ziehung steht, ist noch nicht so eingehend untersucht, daß sie sich zu einer 
allgemeinen Darstellung eignen würde. Es kann sich also hier nur um 
Schilderung einer Anzahl von Beispielen handeln. 


Charakteristisch für die Keimung ist, daß sie eine heteroblasti- 
sche ist (vgl. I, p. 360). Es bildet sich zunächst ein einfacher gestalteter 
„Vorkeim“, an dem dann die Pflanze sich entwickelt, nur sind Vorkeim und 
Pflanze voneinander weniger scharf abgesetzt als bei den Laubmoosen, 
weil vielfach aus der Endzelle des Vorkeims die Pflanze sich bildet. 


Es ist deshalb nicht immer möglich zu sagen, wo der Vorkeim — der 
ja auch nur eine einfachere Gestaltung der Pflanze selbst darstellt — 
aufhört, und wo die letztere anfängt. Wenigstens ist es so bei thallosen 
Formen. Bei den anakrogynen foliosen ‚Jungermanniaceen, deren Vor- 
keim thallos ist, ist er naturgemäß schärfer von der Pflanze abgesetzt. 

Die Vielgestaltigkeit der Keimungserscheinungen ist bei den Leber- 
moosen eine größere als bei den Laubmoosen. Während bei diesen 
fast allgemein ein Jugendstadium in Gestalt verzweigter Zellfäden (,„Proto- 
nema“) vorhanden ist, treten bei den Lebermoosen teils Zellfäden, teils 
Zellflächen, teils Zellkörper bei der Keimung auf — wobei vielfach äußere 
Faktoren darüber entscheiden, welche Gestalt sich einstellt, ob also z. B. 
zunächst ein Zellkörper oder ein Zellfaden auftritt. 

Dabei sind die einen Formen offenbar leichter beeinflußbar als die 
anderen, was einerseits vielleicht auf der verschiedenen Ausstattung .der 
Sporen mit Reservestoffen beruht. andererseits darauf, daß bei den einen. 


!) Bei Corsinia besteht das Perinium aus einzelnen Platten, die eine Dehnung des 
Innern gestatten (Fig. 751, a). 


u ae 
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wie erwähnt, die Keimung schon vor, bei anderen erst nach der Aus- 
saat stattfindet. Ob es bei einer Pellia, Fegatella u. a. durch Beeinflussung 
des heranreifenden Sporogons möglich ist, einzellige Sporen zu erzielen 
und diese dann zu Zellfäden auskeimen zu lassen, ist nicht untersucht, er- 
scheint aber aus Analogiegründen wahrscheinlich. 

Bei den Laubmoosen lassen sich die Keimungserscheinungen, soweit 
sie vom „Protonema“typus abweichen, auf diesen zurückführen (vgl. die 
Keimung von Sphagnum, Ändreaea, Oedipodium, Diphyscium). Dies kann 
zu demselben Versuche auch bei den Lebermoosen Veranlassung geben. 
Tatsächlich läßt sich auch hier in manchen Fällen nachweisen, daß den 
Zellflächen oder Zellkörpern ein Fadenstadium vorausgeht, dessen Dauer 
namentlich von Beleuchtungsverhältnissen abhängt, je intensiver dies Licht 
(innerhalb bestimmter Grenzen) desto kürzer die Dauer des Fadenstadiums. 
Wenn dies ganz übersprungen wird, kann man annehmen, daß die stoff- 
lichen Anderungen, die sonst erst bei der Keimung unter dem Einfluß des 
Lichtes auftreten, schon in der Spore gegeben sind. 

Treffen diese Annahmen zu, so würde man sagen können, daß die 
Lebermoossporen die Fähigkeit haben, je nach den Umständen entweder 


Fig. 755. Preissia commutata, Keimung. An dem sehr kurz bleibenden Keimfaden 
bildet sich oben ein Zellkörper, die Keimscheibe, deren Endzelle meist durch Quadranten- 
teilung (2) zerlegt wird. In einem Quadranten bildet sich die Scheitelzelle (s) des jungen 
Pflänzchens. 2 und 3 sind Oberansichten von Keimscheiben, £ zeigt im optischen Längs- 
schnitt, daß die Wachstumsrichtung des „Vorkeims“ und der Keimpflanze einen Winkel 
von etwa 90° miteinander bilden. 3 Eine Keimscheibe, von oben, bei der schon nach 
der ersten Teilung in der einen Hälfte die Scheitelzelle des Keimpflänzchens (s) entsteht. 
In 5 ist die Scheitelzelle infolge schwacher Beleuchtung schlauchförmig ausgewachsen. 


als Zellkörper, Zellflächen oder Zellfäden auszukeimen, daß manche aber 
schon innerhalb des Sporogons so beeinflußt werden, daß sie schon vor 
der Aussaat zu Zellkörpern werden, die man auch mit den Embryonen 
vergleichen und als „primitiv“ betrachten könnte. 

Marchantiales. Es sei auf die schematische Abbildung der Kei- 
mung von Preissia verwiesen (Fig. 755). Aus der Spore entwickelt sich 
ein Keimschlauch (Fig. 755, 7), der je nach Beleuchtungsverhältnissen 
eine verschiedene Länge erreicht. Die protoplasmareiche Endzelle teilt 
sich durch die Längswand Z, 7, der sich entweder in jeder oder nur ın 
einer Hälfte eine zweite Längswand 2 (Fig. 755, 2) aufsetzt. So entsteht 
ein Zellkörper, an dessen Bildung auch die unterhalb der Endzelle ge- 
legenen Zellen teilnehmen können. Da der Zellkörper am Ende des Keim- 
schlauchs scheibenförmig abgeflacht ist, hat man ihn als „Keimscheibe“ 
bezeichnet. Diese wächst an einer Stelle zum Pflänzchen aus (Fig. 755, 5). 
das zunächst eine zweischneidige Scheitelzelle besitzt. Die .Keimscheibe“ 
ist aber von der Pflanze selbst nicht verschieden, beide gehen unmittelbar 
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ineinander über. Der Unterschied gegenüber der Keimung einer thallosen 
Jungermanniacee wie Metzgeria und Aneura liegt nur darin), daß die 
Zellfläche der Keimpflanze mit dem Keimschlauch einen Winkel macht 
(Fig. 755, #. Der Keimschlauch ist — wenigstens bei schwachem Lichte 
positiv, das Pflänzchen selbst transversal phototropisch. Ubrigens können 
auch in dem unter der Keimscheibe gelegenen Teil des „Vorkeims“ Längs- 
teilungen auftreten, ebenso Rhizoiden, so daß die Zugehörigkeit dieses 
Teiles zur Keimpflanze deutlich hervortritt. Unter Umständen kann so- 
gar eine Teilung innerhalb der Sporen selbst eintreten, dann wird also 
das Fadenstadium unterdrückt. Gewöhnlich aber tritt dieses auf. Durch 
das Verwelken des Keimschlauches kommt das Pflänzchen auf die Erde. 
Die ganze Einrichtung ermöglicht offenbar, daß die Pflanze an das 
Licht gelangt. wenn die Sporen zwischen Steinen usw. liegend keimen, 


Fig. 756. Plagiochasma rupestre nach ScHostarowırsch. 2 Junge Keimscheibe von 

hinten, 2 von oben, 5—6 Junge Pflänzchen von oben, 7—9 Keimnngsstadien im Längs- 

schnitt. Z/0 und // (nach Leıteeg), Längsschnitt durch eine Atemöffnung und Oberansicht 
des Scheitelrands mit jungen Atemöfinungen. 


und da der Keimschlauch (innerhalb der durch die Ernährungsbedingungen 
gegebenen Grenzen) um so länger wird, je schwächer die Lichtintensität 
ist, so wırd dadurch die Erreichung der günstigen Lichtintensität um so 
wahrscheinlicher. 

Die Keimung von Plagiochasma (Fig. 756) stimmt im wesentlichen 
mit der von Preissia kurz geschilderten überein. 


!) Das ist in der 1. Aufl. klar hervorgehoben. Es ist mir deshalb nicht ver- 
ständlich, wie E. Lampa gegen das „Keimscheibenphantom“ eifern kann. Die Angaben, 
daß in der Scheitelzelle nach drei Richtungen des Raumes Segmente abgeschnitten 
werden, ferner in der „Folge der nun fehlenden Beleuchtung der Unterseite werden die 
dort abgeschnittenen Segmente allmählich nach rechts und links gedrängt und wir sehen 
endlich eine zweiseitige Segmentierung ausgebildet“, sind nicht zutreffend. (E. Lampa, 
Untersuchungen an Lebermoosen. Sitz.-Ber. der Kais. Ak. der Wissensch. in Wien. 
Math. naturw. Klasse, Bd. CXI (1902).) 
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Selbstverständlich finden sich Variationen in der Ausbildung der 
Keimscheiben und deren Richtung. 

So tritt die Keimscheibe (%) von Marchantia in der Abbildung (Fig.666, #7) 
nur wenig hervor, ist aber doch deutlich erkennbar. Die Länge des Keim- 
schlauches weist daraufhin, daß die Entwicklung bei verhältnismäßig 
schwachem Lichte stattfand. 

Bei Monoselenium (Fig. 757) ist eine vom Keimschlauch durch ihre 
Richtung abweichende Keimscheibe nicht oder doch nicht immer erkenn- 
bar; derartige Fälle 
nähern sich der Kei- 

mungsart thalloser 
Jungermanniaceen, bei 
denen der Keim- 
schlauch ohne Ande- 
rung seiner Wachs- 
tumsrichtung in eine 
Zellfläche bzw. einen 
Zellkörper übergeht !). 

Auf die Tatsache, 
daß der anatomische 
Bau der Keimpflanzen 
erst allmählich in den 
der Folgeform über- 
geht und auch Ven- 
tralschuppen und Rhi- 
zoiden zunächst noch in 
einfacherer Gestaltung 
auftreten, ist früher 
(p. 619, 625) schon 
hingewiesen worden. 


Auch die Frage, ob man aus der Gestaltung der Keimpflanzen Schlüsse 
auf die Ableitung der Marchantiaceen von beblätterten Formen ziehen 
könne, ist bei anderer Gelegenheit (p. 604) berührt worden. 

In den Randauswüchsen der Preissiakeimpflanzen (Fig. 755, 5) hat 
man rudimentäre Seitenblätter sehen wollen und angegeben, daß (ähnlich 
wie bei ‚Blasia) zuerst eine der foliosen Formen entsprechende dreiseitige 
Scheitelzelle auftrete.e. Indes konnte ich mich von der Richtigkeit der 
letzteren Angabe nicht überzeugen, und die Deutung jener Randauswüchse 
ist zunächst eine sehr unsichere. 

Nach den bis jetzt vorliegenden Tatsachen kann man also wohl nur 
sagen, daß die Keimungserscheinungen der Marchantiaceen von denen der 
thallosen Jungermanniaceen nicht wesentlich unterschieden sind, nicht aber. 
daß sie Anklänge an das Verhalten folioser Formen zeigen. 

Die Ricciaceen schließen sich, soweit bekannt, in ihrer Keimung ganz 
den Marchantiaceen an. 

Zu den Marchantiales gehören nach der hier vertretenen Auffassung 
auch die Riellaceen (einschließlich Sphaerocarpus). 

Das wird auch durch die Keimungserscheinungen bestätigt. 


Fig. 757. Monoselenium tenerum. Keimung. H Rhizoid. 


!) Ähnlich scheint sich Peltolepis grandis zu verhalten, deren Keimlinge einem 
Farnprothallium äußerlich ähnlich sehen. (Vgl. E. Laura, Über die Beziehungen 
zwischen dem Lebermoosthallus und dem Farnprothallium.) 
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Denn ganz ähnlich wie bei den Marchantiaceen verläuft auch die 
Keimung bei Sphaerocarpus (Fig. 758). Die Keimscheibe ist hier 
konkav vertieft und geht unmittelbar in das Pflänzchen selbst über. 

Ebenso zeigt eine Übereinstimmung mit den Marchantiales auch Riella. 

Wie alles an dieser Pflanze ist sie aber besonders eigentümlich und 
erwähnenswert !. Sie ist bei allen untersuchten Arten im wesentlichen 


Fig. 759. Riella Clausonis. 


Fig. 758. Sphaerocarpus terrestris. /.—III. Die Spitze a Er S en 


verschieden alter Keimpflänzchen. Bei ///. die konkave 2 - 
Keimscheibe innen punktiert. /V. Schwächer vergr. Rh en ee, 
Sporentetrade mit zwei gekeimten Sporen, Rh Rhizoid. 55 ’ 


gleich, kann aber unter abnormen Bedingungen zu einigen Auffassungen 
Veranlassung geben. 


Die Sporen entwickeln aus einem Keimschlauch eine vertikal 
stehende, der Marchantiaceen-Keimscheibe entsprechende Zellfläche. Diese 
besteht zunächst aus gleichmäßig embryonalen Zellen (Fig. 759). Die 
Teilungsfähigkeit der letzteren erlischt am Scheitel der Scheibe zuerst, 
hier treten auch die ersten Olzellen auf (Fig. 760). Dagegen bleiben rechts 
und links am unteren Teil der Keimscheibe die Zellen embryonal, es bilden 
sich hier zwei interkalare Vegetationspunkte (Fig. 761) und damit die 
Anlagen junger Pflanzen, von denen aber häufig nur eine sich entwickelt. 
In Fig. 764 ist ein Doppelpflänzchen einer Riella abgebildet. Es ist zwar 
nicht aus der Keimung einer Spore, sondern der eines Brutkörpers (p. 664) 
entstanden. Aber die Vorgänge stimmen in beiden Fällen ganz überein. 


Es treten unterhalb der Vegetationspunkte bald die „Blatt“anlagen 
auf (Fig. 762). Die Pflanzen bilden sich also aus unmittelbarer Weiter- 
entwicklung der Keimscheiben aus, in welche sie ohne wahrnehmbare 
(srenze übergehen, man kann diese der Lage nach meist auch in späteren 
Stadien noch deutlich erkennen (Fig. 763, 764). 


Der Unterschied anderen Marchantiales gegenüber besteht also nur 
in der vertikalen Richtung der Keimscheibe, mit der wohl auch ihre 


!) Vgl. GoEBErL, Archegoniatenstudien XI (Flora 1907), wo auch die älteren Angaben 
erwähnt sind. 
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„Bivalenz“ zusammenhängt, ganz ebenso wie dies bei den Brutkörpern von 


Marchantia (p. 665) der Fall ist. 
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Fig. 760. 


Fig. 760. Riella helicophylla. Keimpflanze. V interkalares Meristem, Ölzellen dunkel. 


Fig. 761. Keimscheibe von Riella helicophylla, älter als die in Fig. 760 abgebildete. Das 
Meristem rechts und links am Rande durch seine Kleinzelligkeit deutlich hervortretend. 


Fig. 761. 


Jungermannieen. A. Thallose Formen. Sehr einfach sind die 
Keimungserscheinungen bei Metzgeria und Aneura. Bei Metzgeria teilt 
sich die Spore, nachdem sie ihr Volumen vergrößert hat, durch eine 
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(Juerwand in zwei (meist ungleich große) Zellen. Schon in der einen 
(kleineren) dieser beiden Zellen kann durch eine zur Längsachse schief 
geneigte Wand die Bildung einer „zweischneidigen“ Scheitelzelle eingeleitet 


| 


I! 


Fig. 764. 


Fig. 762. Riella helicophylla. Ältere Keimpflanze (schwach vergr.). V Vegetations- 
punkt, unterhalb dessen zwei Blättchen sichtbar sind. | 


Fig. 763. R. helicophylla. Noch ältere Keimpflanze. Keimscheibe „sichelförmig“ 
gekrümmt. | 


Fig. 764 (schwach vergr.). Riella Cossoniana. Doppelpflanze, welche aus der Keimung 

eines Brutkörpers hervorgegangen ist. Zur Seite gebogen sieht man links unter der 

Mitte die Keimscheibe. Die Flügel der beiden Keimpflanzen (welche schon fruktifizieren) 
gehen in den Rand über, ebenso weiter unten die Rippe. 


werden, und es entsteht so eine, zunächst einschichtige Zellfläche, welche 
später an ihrem Vegetationspunkt Schleimpapillen bildet, eine Mittelrippe 
erzeugt und so die charakteristische Form des Metzgeriathallus hervor- 
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bringt. Die Länge des Fadens hängt offenbar ab von der Lichtintensität: 
je geringer diese ist, desto später wird sich die Zellfläche bilden. 

Ebenso verhält sich Aneura, bei welcher auch verzweigte Keimfäden 
beobachtet sind. Auch die Brutkörper stimmen in ihrer Keimung ganz 
mit den Sporen überein. 

Die Keimung von Blyttia '), Moerkia, Monoclea, Hymenophytum und 
Symphyogyne ist nicht bekannt. 

Die innerhalb des Sporogons schon zu Zellkörpern gewordenen Sporen 
von Pellia haben an dem einen Ende — es ist nicht bekannt. wie es 
innerhalb des Sporogons liegt — eine hellere Zelle, die zum ersten Rhizoid 
auswächst, während die Entwicklung des Pflänzchens gewöhnlich am anderen 
Ende des aus der Spore hervorgegangenen chlorophyllhaltigen Zellkörpers 
eintritt. Indes kann der Zellkörper auch so sich lagern, daß hier an 
diesem Ende gleichfalls Rhizoiden auftreten, und die Anlage der Pflanze 
in der Mitte des Vorkeimkörpers eintritt. Offenbar sind es also äußere 
Faktoren (wahrscheinlich das Licht), die bestimmen, wo die Anlage statt- 
findet, und die durch Anlegung des Rhizoids angedeutete Polarität des 
Vorkeims ist keine ein für allemal feststehende; sie tritt nur ein, wenn 
der Keimling aufrecht stehend sich entwickelt, auch verhalten sich die 
Pellia-Arten in dieser Beziehung nicht gleich. 


B. Die Keimungsgeschichte der foliosen anakrogynen Formen ist leider 
nur unvollständig bekannt. Von Blasia wurde öben erwähnt (p. 668), dab 
die Keimpflanze eine dreiseitige Scheitelzelle und eine viel schärfer aus- 
gesprochene Beblätterung besitzt, als dies später der Fall ist. 


Ähnlich soll sich nach E. Lamra Fossombronia pusilla verhalten: 
Dreiseitige Scheitelzelle und drei Blattreihen, von denen das ventrale zur 
Papille reduziert ist, aber auch als Blatt ausgebildet werden könne. 


Androcryphia besitzt im Sporogon zu Zellkörpern ausgekeimte Sporen. 
Leider keimten diese mir weder in Brasilien noch in München (von dort 
kultivierten Pflanzen) weiter, die Keimungsbedingungen sind also erst 
festzustellen (vgl. Nachtrag). 


Das Hauptinteresse der Keimungsgeschichte dieser Formen liegt natür- 
lich in der Frage, ob ein ausgesprochen thalloser Zustand der Blattbildung 
vorangeht, wieweit dieser mit den Gestaltungsverhältnissen der Formen, 
welche man als Ubergangsbildungen von thallosen zu foliosen betrachtet, 
übereinstimmt, und ob beim Auftreten der Blattbildung diese mehr mit 
der der akrogynen Lebermoose übereinstimmt als im späteren Leben. 


B. Akrogyne Jungermannieen. Ganz ähnlich wie bei Pellia verläuft 
die Keimung bei Frullania und Madotheca, aber hier erst nach der Aus- 
saat. Es entsteht aus der Spore ein eiförmiger Zellkörper, der sich 
durch Rhizoiden am Substrat befestigen kann, eine Außenzelle wırd 
zur Scheitelzelle des beblätterten Stämmchens.. Eine Beziehung dieser 
Keimungsart zu den Lebensverhältnissen ist bis jetzt nicht bekannt, doch 
ist wohl anzunehmen, daß ein Zellkörper bei diesen rindenbewohnenden 
Lebermoosen gegen periodische Austrocknung widerstandsfähiger sein wird 
als das bei Zellfäden der Fall sein wird. Ob auch diese Formen unter 
Umständen ein Fadenprotonema (etwa wie Fig. 755, 5) bilden können, ist 
nicht bekannt. 


1) Bei Blyttia Lyellii fand ich ein dem von Metzgeria entsprechendes Verhalten. 
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Auch Polyotus läßt bei der Keimung aus seinen Sporen, wie Fig. 765 
zeigt, einen Zellkörper hervorgehen. 

Näher zu untersuchen sind auch die Primärblätter. Während diese 
bei Polyotus schon die Andeutung von Ober- und Unterlappen erkennen 
lassen, ist dies in anderen Fällen (vgl. p. 590) nicht möglich. Auch ist 
merkwürdig, daß die Bildung der Wassersäcke an den Keimpflanzen bei 
manchen auf andere Weise erfolgt als später. So fand ich an Frullania- 
keimpflanzen (Fig. 766, 5) Wassersäcke, die nicht mit denen der älteren 
Frullaniapflanzen, sondern mit denen der verwandten Gattung Lejeunea 


N Als 


egal V. 


Fig. 765. Polyotus claviger. /. Gekeimte Sporen 
im optischen Durchschnitt. Innerhalb der Sporen- 
zelle ein Zellkörper von welchem eine Zelle zur 
Scheitelzelle eines Pflänzchens geworden ist. OU Ober- 
und Unterlappen der Primärblätter, p Papille. /71.—IV. 
Entwicklungsstadien von Wassersäcken im Längs- Rz 
schnitt. V Längsschnitt durch einen mit Rhizoid- Fig. 766. 

initialen bedeckten Vorsprung der Sproßachse. Keimpflanze von Frullania dilatata. 


übereinstimmen, woraus man schließen könnte, daß diese ein ursprüng- 
licheres Verhalten beibehalten hat. 

Eine deutliche Beziehung zu den Lebensverhältnissen zeigen die Vor- 
keime von Radula und Lejeunea. 

Bei Radula geht aus der Spore eine kuchenförmige Zellfläche her- 
vor, die im wesentlichen ebenso gestaltet ist wie die Brutkörper dieser 
Pflanze, nur daß diese an ihrer Basis die Anheftungsstelle zeigen '. Aus 
einer Zelle am Rande dieses kuchenförmigen Vorkeims bildet sich die An- 
lage der beblätterten Pflanze; es ist klar, daß die Gestalt des Vorkeims 
und der Brutknospen sie geeignet macht, einer Baumrinde oder einem 
Blatte sich rasch anzuheften, was für diese epiphytisch lebenden Formen 
von Vorteil sein wird. 


Ähnliches sehen wir bei der Sammelgattung Lejeunea. Fig. 767, 1 
zeigt die eigentümlich langgestreckte Spore von Lej. serpyllifolia. Sie teilt 
sich durch eine Querwand, und diese Teilung kann sich, wie Fig. 767, 5 zeigt, 
wiederholen, und so ein kurzer Keimfaden entstehen. Gewöhnlich aber 


!) Es ist wahrscheinlich, daß auch der aus der Keimung hervorgegangene Thallus 


sich unter Umständen, welche für die Bildung der Pflanze ungünstig sind, bedeutend 
vergrößern kann, wie der aus dem Brutkörper mancher Formen hervorgegangene (Fig. 635). 
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tritt schon nach der ersten Teilung in einer der beiden Zellen die Bildung 
einer „zweischneidigen“ Scheitelzelle ein, während die andere sich durch 
eine Längswand teilt. So entsteht eine, je nach der Art und den äußeren 
Umständen breitere oder schmälere Zellfläche (vgl. Fig. 767, 5), die sich 
durch Adventivsprosse vermehren kann. Schließlich geht aus der Scheitel- 
zelle des Vorkeims die beblätterte Pflanze hervor. 

Vergleichen wir damit die Ausbildung der Brutkörper, so sehen wir (vgl. 
Fig. 633, III), daß an der auf einem kurzen Stiele sitzenden Zellfläche meist 
zwei keilförmige Scheitelzellen vorhanden sind, aus deren jeder ein be- 
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Fig. 767. Sporenkeimung von Le- 
jeunea.. 2—4 Lejeunea serpylli- 
folia (Exospor durch Punktierung 
angedeutet, es wird hier — wie 
auch bei einer Anzahl anderer 
Formen — nicht durchbrochen, 
sondern stark gedehnt). 5 Vorkeim 
einer unbestimmten südamerikan. Fig. 768. Lejeunea Metzgeriopsis (Metzgeriopsis 

Lejeunea-Art. pusilla) (Java 1886), männliche Pflanze, vergr. 


blätterter Sproß hervorgeht. Ein solcher Brutkörper entspricht 
eigentlich zwei an ihrer Basis miteinander vereinigten Vor- 
keimen, oder, was auf dasselbe herauskommt, einem bipolar entwickelten 
Vorkeim. Die Verschiedenheit der Sporenkeimung gegenüber besteht ledig- 
lich darin, daß bei der Spore schon eine Polarität gegeben ist, bei dem 
frei auf dem Blatte sich entwickelten Brutkörper (der anders angeheftet ist 
als der von Radula) aber nicht!). Wenn wir diese Verschiedenheit berück- 
sichtigen, so ist eine wesentliche Verschiedenheit zwischen Sporen- 
keimung und Brutknospenentwicklung nicht vorhanden. Wir haben auch 
für Marchantia gesehen, daß die scheinbare große Verschiedenheit zwischen 
Sporenkeimung und Brutkörperentwicklung lediglich durch die Lage be- 
dingt ist, in der sich die Brutkörper ausbilden. 

Auch bei Lejeunea können, wenn die äußeren Umstände nicht günstig 
sind, Vorkeime und Brutkörper thallos weiter wachsen, ehe sie zur Er- 
zeugung einer beblätterten Pflanze gelangen. 

Normal der Fall aber ist dies bei einer blattbewohnenden Lejeunea. 
der schon im 1. Teil p. 363 erwähnten L. Metzgeriopsis (Fig. 768). 


) Vgl. auch das p. 676 über Odontolejeunea mirabilis Angeführte! 
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Diese merkwürdige Pflanze zeigt als Vegetationskörper einen Thallus, 
der reich verzweigt ist, und am Rande Anhangsorgane trägt, Zellreihen, 
die am Vegetationspunkt in regelmäßiger Reihenfolge entstehend als rudi- 
mentäre Blätter angesehen werden können. Dieser dem Substrat ange- 
schmieste und an ihm durch Rhizoiden befestigte Thallus vermehrt sich 
sogar durch Brutkörper. Als kurze Anhängsel treten an ihm beblätterte 
Sprosse hervor, die lediglich die Aufgabe haben, die Sexualorgane hervor- 
zubringen und einer vegetativen Weiterentwicklung, soweit wir bis jetzt 
wissen, nicht fähig sind. Der Thallus ist nichts als ein riesig entwickelter 
Vorkeim, der hier aber den eigentlichen Vegetationskörper darstellt, während 
er sonst nur ein rasch vorübergehendes Entwicklungsstadium ist. 

Ein ähnlicher Fall wird unten bei Protocephalozia ephemeroides und 
bei den Laubmoosen zu erwähnen sein. 

Bei anderen Liebermoosen, so Lophocolea, Chiloscyphus, Cephalozia, 
(rottschea (Fig. 769) wachsen die in einem feinkörnigen Exospor ver- 
sehenen Sporen bei der Keimung zu einem Schlauche aus, der durch 
(Juerteilungen zu einer Zellreihe wird. Es bildet sich also wie bei Aneura 
und Metzgeria ein Zellfaden, der sich auch verzweigen kann. Dabei ist von 
Interesse, daß z. B. bei Kantia Trichomanis gelegentlich auch ganz ähnliche 
Keimungsstadien wie bei Lejeunea auftreten, d. h. mit zweischneidiger 
Scheitelzelle wachsende Zellflächen — 
was dafür spricht, daß diese eine 
Weiterentwicklung des Fadenstadiums 
darstellen. — Aus der Endzelle des 
Fadens (oder der Zellfläche) entsteht 
dann die dreiseitig pyramidale Scheitel- 
zelle, mit deren Auftreten die Ent- 
stehung des beblätterten Stämmchens 
eingeleitet ist. 

Die Primärblätter von Üephalozia 
bicuspidata sind nur einfache Zell- 
reihen, auch sei erwähnt, daß die 
Ampbhigastrien später auftreten als die 
Seitenblätter. An ihrer Stelle ent- 
stehen vielfach zunächst nur Schleim- 
papillen, die erst später durch Tei- 
lungen ihrer Tragzellen auf die Spitze 

eines Schüppchens emporgehoben 
Fig. 769. Gottschea (wahrscheinlich werden ki also ein ganz ähnlicher Vors 
G. ciliata). Auf dem Blatte von Cya- gang, wie wir ihn auch bei den Ventral- 
thophorum entwickeltes Protonema, in schuppen der Marchantiaceen kennen 
einzelnen Zellen Längsteilungen. gelernt haben. Wollte man aus dem 
Verhalten der Keimpflanzen phylogene- 

tische Schlüsse ziehen, so könnte man dies Verhalten zur Unterstützung 
der Annahme der Ableitung der foliosen Formen von thallosen ver- 


wenden. Wir sehen aber im allgemeinen Teil (p. 605) wie unsicher solche 
Schlüsse sind. 


Bei der von Spruck in Südamerika entdeckten Cephalozia (Proto- 


cephalozia) ephemeroides wird der eigentliche Vegetationskörper dargestellt 
durch den aus verzweigten Fäden bestehenden Vorkeim !) (Fig. 559, 7), an 


!) Vgl. GoesgeL, Rudimentäre Lebermoose. Flora 1893 p. 83 und die dort zitierte 
Literatur. 
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welchem die kurzen, beblätterten, die Sexualorgane tragenden Sprosse nur 
als Anhängsel erscheinen. Die Vorkeimfäden erinnern sehr an die der 
Laubmoose, auch darin, daß sie aus einem oberirdischen chlorophyll- 
haltigen und einem unterirdischen chlorophyllosen Teile bestehen. 

Eine weitere von den erst angeführten (Frullania usw.) offenbar nicht 
wesentlich verschiedene Gruppe von anakrogynen Lebermoosen ist die, bei 
denen je nach äußeren Umständen bei der Keimung entweder ein faden- 
förmiger Vorkeim oder ein Zellkörper entsteht: Alicularia, Trichocolea, 
Jungermannia trichophylla, J. hyalina, Lepidozia reptans. 

Es ist nicht bekannt, welche äußeren Faktoren es sind, die den Aus- 
schlag darüber geben, ob ein Fadenprotonema oder ein Zellkörper ent- 
steht. Wahrscheinlich ist, daß das Licht dabei eine Hauptrolle spielt, 
und bei geringer Lichtintensität Fadenprotonema entsteht, bei stärkerer 
ein Zellkörper; indes könnten auch Feuchtigkeitsverhältnisse beteiligt sein. 

3. Die Anthoceroteen zeigen bei der Keimung, soweit diese untersucht 
ist, ganz ähnliche Erscheinungen wie die thallosen .Jungermannieen. 
Fig. 770 erläutert die verschiedenen 
Modifikationen bei Anthoceros, Fig. 771 
zeigt, wie an dem schon im Sporogon 
zum Zellkörper gewordenen „Vorkeim“ 
von Dendroceros die Pflänzchen ent- 
stehen, sie treten entweder in Ein- 
zahl oder in Zweizahl am Sporenzell- 
körper auf. 

Zusammenfassung: Bei der Sporen- 
keimung der Lebermoose können Zell- 
körper, Zellflächen oder Zellfäden auf- 
treten. Bei den einen ist die Kei- 
mung eine mehr labile, von äußeren 
Einwirkungen, namentlich vom Licht 


Fig. 771. Dendroceros erispus. 
I. „Spore“ im Sporogon, II. u. III. 
gekeimt. Alle im optischen Durch- 
schnitt vergr. Bei /. u. ZI. Exospor 

punktiert. 


Fig. 770. Keimung von Antho- 
ceros, nach LEITGEB. 


beeinflußbare. Bei anderen ist sie durch innere Faktoren, d. h. durch solche, 
welche auf die Spore schon vor der Keimung eingewirkt haben, festgelegt. 
Zwischen beiden Fällen lassen sich aber scharfe Grenzen nicht ziehen. 

Ein Zusammenhang der Keimungssreife mit den Lebensverhältnissen 
tritt vielfach deutlich hervor, indes bedarf die Keimungsgeschichte noch 
einer gründlichen, namentlich auch experimentellen Untersuchung. 


Dritter Abschnitt: Laubmoose. 
1. Kapitel. 


Die Vegetationsorgane. 


s 41. Keimung und Rhizoidalbildung. 


Bei den Laubmoosen soll aus Gründen, die sich aus der Darstellung 
selbst ergeben werden, ausgegangen werden von der Sporenkeimung!), 
an die sich dann die Schilderung der Geschlechtsgeneration anschließt. 


Seit Hepwıc (im Jahre 1774)?) zum erstenmal eingehend die Keimung 
der Moossporen beschrieben hat, ist dieser Vorgang der Gegenstand sehr 
vieler Untersuchungen und Deutungen gewesen; trotzdem sind unsere Kennt- 
nisse darüber noch weit von einem Abschlusse entfernt. Zwar stellen wir 
den Vorkeim nicht mehr als „Protonema“ zu den Algen, betrachten ihn 
auch nicht mehr wie Hrepwıc als Kotyledon oder lassen wie F. NEES 
VON ESENBECK die Moosknospen durch Verflechtung der Protonemafäden 
zustande kommen, aber trotzdem ist manches noch strittig und unklar. 
Denn mit dem Worte „Vorkeim* ist über die morphologische und bio- 
logische Bedeutung des Gebildes, welches den beblätterten Sprossen voran- 
geht, natürlich noch nichts ausgesagt. 

Bei den allermeisten Laubmoosen besteht der „Vorkeim“ aus ver- 
zweigten Zellfäden, unterscheidet sich aber von den fadenförmigen Leber- 
moosvorkeimen schon dadurch, daß er nicht einzellige Rhizoiden entwickelt, 
sondern daß die unterirdischen Organe ebenfalls gegliederte Zellfäden 
sind, welche also denen der Leebermoose (mit Ausnahme von Protocepha- 
lozia, p. 758) morphologisch nicht gleichwertig sind; sie sind unterirdische 
Vorkeimachsen, nicht Anhangsgebilde des Vorkeims. 

Es sei indes hier schon hervorgehoben, daß die Gestaltung des Vor- 
keims bei den Laubmoosen dieselbe Mannigfaltigkeit aufweist, wie bei den 


!) Von neuerer Literatur sei genannt: K. Schorne, Beitr. zur Kenntnis der Keimung 
der Lebermoossporen usw. Flora 96 (1906) p. 276; P. Jantzen, Die Jugendformen der 
Laubmoose und ihre Kultur (35. Ber. des westpr. botan. zoolog. Vereins 1912). Einige 
andere Abhandlungen sollen später genannt werden. 

?) Nach S. O. Lmpeere (Historiska data rörande var kännedore om moss-sporens 
geroning (Programm Helsingfors 1884) hat J. Hır. im Jahre 1762, Davınp MersE 1768 
die Keimung von Moossporen beobachtet. Indes haben diese Beobachtungen (welche 
lediglich eine Bestätigung der 1747 von SCHMIEDEL gegebenen Deutung der Mooskapsel 
waren) offenbar in der Geschichte der Bryologie keine Bedeutung gewonnen. 
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Lebermoosen. Wie dort finden wir außer dem aus Zellfäden bestehenden 
Vorkeim auch Zellkörper und Zellflächen. Wie bei den Lebermoosen 
Arten geschildert wurden, bei denen die Sporen schon im Sporogon keimen 
und zu Zellkörpern werden, so finden sich solche auch bei den Laubmoosen: 
die Dienemonaceen, Üleistostoma u.a. stellen auffallende, allerdings lange 
verkannte Beispiele dafür dar. 

Nur treten diese abweichenden Gestaltungen des Vorkeims hier an 
Zahl sehr stark gegenüber der „Protonema“form zurück, und dadurch, 
daß die Anlage der Moospflanze meist seitlich am Protonema erfolgt, 
erweckt dieses noch mehr den Anschein der Selbständigkeit. 

Die Entwicklung, welche es erreicht, ist bei den verschiedenen Formen 
eine verschiedene, wie dies ja auch für den Vorkeim bei den Lebermoosen 
hervorzuheben war. 

Einen sehr einfachen Fall bietet z. B. Physcomitrium pyriforme !). 
Die keimende Spore wächst hier zu einem durch Querwände gegliederten 


Fig. 772. Keimung von Funaria hygrometrica (nach Mürrer-Thurgau). ex Exospor: 
s Spore; k Moosknospe; r Rhizoiden. (Lehrb.) 


chlorophyllhaltigen Zellfaden („Chloronema“ nach ÜoRRENS) aus, der sich 
verzweigt. Außerdem entstehen Rhizoiden, welche dünner sind als die am 
Lichte befindlichen Protonemafäden, aber wie diese mit rechtwinklig 
gestellten Querwänden versehen sind ?). Die Zellteilung findet in allen 
Achsen des Vorkeims in der Regel nur in den End-, nicht in den Grlieder- 
zellen statt. 

Die verschiedene Ausbildung der Vorkeimachsen bedingt auch ihre 
verschiedene physiologische Funktion. Auch bei massiger entwickeltem 
Vorkeim finden wir zunächst eine solche wenig stark ausgeprägte Ver- 
schiedenheit zwischen unterirdischen und oberirdischen Achsen. Erstere 
(wenigstens die stärkeren) sind dann meist mit gebräunten Außenwänden 
schief zur Längsachse gestellten Querwänden und Leukoplasten (statt 
Chloroplasten) versehen. 

Eben solche Rhizoiden haben auch die beblätterten Moospflanzen, sie 
sind aber hier noch reicher verzweigt, und zwischen den einzelnen Ver- 


N Vel. GoEBEL, Über die Jugendzustände usw. Flora 1889. 
?) Ahnlich verhält sich Funaria betr. anderer Moose vgl. A. ScHOENE a. a. 0. 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Heft. 49 
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zweigungen tritt eine Arbeitsteilung ein: die letzten dünnen Auszweigungen 
können ihrer Funktion nach mit den Wurzelfasern höherer Pflanzen ver- 
glichen werden; sie umwachsen die Erdteilchen, die dickeren Äste werden 
einerseits als Haftorgane, andererseits der Stoffleitung dienen. 

Die Schiefstellung der Wände in den Rhizeiden ist eine sehr merk- 
würdige Tatsache, die in biologischer wie in morphologischer Beziehung 
eine Erörterung fordert. 

Zunächst ist hervorzuheben, daß wir dafür ein anderes Beispiel haben. 
In den Rhizioden der Charen sind die Wände gleichfalls nicht einfache 
(uerwände, sondern sie sind sohlenförmig gebogen, setzen sich aber den 
Außenwänden rechtwinklig an. Dasselbe soll, wie ERRERA!) zuerst kurz 
hervorgehoben, DE WILDEMAN ?) weiter ausgeführt hat, auch bei den Moosen 
der Fall sein. Die Wände setzen sich nach dieser Annahme auch hier 
ursprünglich der Außenwand des Fadens rechtwinklig an, sie haben aber 
eine doppelte Krümmung, sie werden also nicht etwa als ebene Platten 
angelegt und dann verschoben, vielmehr von Anfang an mit der doppelten 
Krümmung; wenn sie später schief sich anzusetzen scheinen, beruht dies 
auf nachträglichen Vorgängen. 

Ich habe bei Untersuchung der 
Teilungsvorgänge.’ mich nicht davon 
überzeugen können, daß der Ansatz 
der neu entstehenden Wand stets recht- 
winklig zur Außenwand erfolgt. Sicher 
ist, daß die Wand von vornherein 
schief zur Längsachse angelegt wird, 
und an einer Seite nahm ich auch 
oft deutlich rechtwinkligen Ansatz 
wahr, aber ein durchgehends rechtwink- 
liges Ansetzen der neu entstandenen 
Wand habe ich nicht feststellen können. 


Zu einem übereinstimmenden Re- 
sultate gelangte GIESENHAGEN ?) durch 
direkte Beobachtung der Kern- und 
Zellteilung auf dem Objektträger. Die 


Fig. 773. Anordnung der Wände in den 


Protonemafäden. Z/—5 Aufeinanderfol- Kernspindel schon ‚steht schief zur 
gende Wände in dem Rhizoid eines un- Fadenachse. Die schief angelegte Quer- 
bestimmten Laubmooses;: 5 in einem wand wird nach G. dwrch die Kon- 


Protonemafaden von. Ephemeropsis tji- 


bodeisin > Sark verkr sistenz des Zellinhaltes an der nach- 


träglichen Geradestreckung verhindert. 


Einen Nutzen der Schiefstellung findet HABERLANDT *) darin, daß sie 
— durch Herstellung einer orößeren Fläche — einen rascheren Stoffaus- 
tausch zwischen den "aufeinanderfolgenden Zellen gestatte. SCHÖNE meint. 
die Schiefstellung biete auch in mechemuchs Ba Vorteile (was mir 
sehr wenig einleuchtend erscheint). 

Die teleologische Deutung der Schiefstellung der Wände gibt natür- 
lich, selbst wenn sie zutrifft, noch keine Au si darüber, unter welchen 


.) Biol. Centralblatt Febr. 1888 p. 729. 
?) De Wırvemas, Etudes sur l’attache des cloisons cellulaires. (Extrait de m&moires 


couronnees et des savants etrangers publi&s par l’Acad&mie royale des sciences etc. de 
Belgique 1893). 

3) K. GIESENHAGEN, Studien über die Zellteilung im Pflanzenreich, Stuttgart 1905 
p-. 72#. 

4) So HaBERLANDT, Physiol. Pflanzenanatomie 2. A. p. 196. 
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Bedingungen sie auftritt. Es lag nahe, eine Einwirkung des Lichtes auf 
die Lage der Wände anzunehmen. 

Denn in den oberirdischen Teilen kommen gelegentlich zwar auch 
„schiefe“, meist aber quergestellte Wände vor. Man kann ferner unter- 
irdische Rhizoiden dazu veranlassen, ın chlorophyllhaltige, mit gerade- 
gestellten Wänden versehene Protonemafäden überzugehen. Aber es ist 
das nicht, wie man zunächst denken könnte, eine ER Lichtwirkung. 
Daß es sich um eine solche nicht handelt, geht daraus hervor, daß in 
meinen Dunkelkulturen von Funaria, welche, mit Zucker ernährt!), zu 
verhältnismäßig beträchtlicher Größe heranwuchsen, die Querwände gerade 
blieben, nicht „schief“ wurden (vgl. Teil I Fig. 440 p. 467), und daß am 
Lichte entwickelte Rhizoiden von Moospflänzchen „schiefe* Wände be- 
sitzen (grüne, mit geraden Wänden versehene Fäden können an ihnen ent- 
stehen). Es ist zwar das Licht eine Bedingung dafür, daß ein Rhizoid 
zu einem Chloronemafaden wird, aber außerdem kommen noch Korrelations- 
verhältnisse in Betracht, wie bei Besprechung der Entstehung von stengel- 
bürtigem Protonema gezeigt werden soll. 


Die Schiefstellung der Wände in den Rhizoiden ist auch benutzt worden 
zu morphologischen Deutungen. 

SACHS hatte zuerst die Ansicht ausgesprochen, daß das Protonema und 
die ihm gleichwertigen Rhizoiden der Bryineen eine sehr schmächtige Form 
des Moosstämmchens selbst darstellen. 

MÜLLER-Thurgau ?) hat diese Auffassung dadurch zu stützen gesucht, daß 
er angab, die Segmentierung in der Scheitelzelle eines Rhizoids sei dieselbe 
wie in der eines Moosstämmchens, nur daß die Hauptwände der aufeinander 
folgenden Segmente so weit voneinander entfernt seien, daß sie einander nicht 
mehr schneiden. Diese Anschauung ist eine unhaltbare, wie aus folgenden 
Gründen hervorgehen dürfte. 

1. Die von MÜLLER angegebene Regelmäßigkeit in der Orientierung der 
schiefen Wände ist Ba ae immer vorhanden. Sie sind eo. egs 
immer abwechselnd nach drei Richtungen des Raumes geneigt, wie die der 
Stammscheitelzelle. So ist in Fig. 773 die dritte Wand parallel mit der ersten, 
die fünfte mit der vierten. Ohne eine regelmäßige Anordnung der Wände 
nach drei Richtungen des Raumes fällt aber die Analogie mit der Scheitel- 
zelle sofort weg. 

2. Selbst wenn die von MÜLLER angegebene Regelmäßigkeit vorhanden 
wäre, würden die Wände — die sohlenförmig gebogen sind — ganz anders 
beschaffen sein als die in einer Stammscheitelzelle. 

3. Die Schiefstellung findet sich am Protonema gewöhnlich nur in den 
Rhizoiden, hier aber, wie wir sahen, nicht einmal allgemein. Die Rhizoiden 
aber sind nur ein Teil des Protonemas, auf den mit geraden Wänden ver- 
'sehenen paßt die Hypothese so wie so nicht, auch bei "Sphagnum sehen wir 
deutlich ihre Unmöglichkeit. 

4. Auf die Vorkeime der Lebermoose paßt sie nicht. Gewiß ist das 
Protonema eine einfachere Form des Vegetationskörpers, aber die Verein- 
fachung spricht sich eben darin aus, daß die Zellteilungen anders vor sich 


!) GoeBEL, Über Jugendzustände usw. (Sitz.-Ber. der Kel. Akademie 1896.) Solche 
Kulturen sind auch später vielfach unternommen werden, indes haben weder Serverraz 
(l. i. e.) noch @. v. UgıscH den (von ihnen nicht angeführten) Resultaten von 1896 irgend 
etwas Wesentliches hinzugefügt. (Vgl. G. v. Usısch, Sterile Mooskulturen. Ber. d. 
d. bot. Gesellsch. XXXI (1913) - p- 343.) 

?) Die Sporenvorkeime und Zweigvorkeime der Laubmoose, in Sachs, Arbeiten a. d. 
botan. Institut zu Würzburg I p. 477. 
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gehen als später. Die Schiefstellung der Wände in den unterirdischen Proto- 
nemateilen ist eine Modifikation der Querstellung, die ebensowenig wie bei 
Chara zu „morphologischen“ Schlüssen berechtigt. 

5. CORRENS !) macht darauf aufmerksam, daß, wenn ein Protonemafaden 
in ein Stämmchen übergeht (Bulbillen von Leptobryum, Stämmchen von Mnium), 
meist deutlich ein zweischneidiges Stadium der Scheitelzelle dem dreischneidigen 
vorangehe, während nach der SACHS-MÜLLER’schen Hypothese zu erwarten 
wäre, daß die ohnedies „dreiseitig“ gestellten Wände einander treffen. 

Auf die Frage, ob das Protonema als eine einfache oder eine vereinfachte 
Form des Vegetationskörpers der Moose zu betrachten sei, wird in anderem 
Zusammenhang zurückzukommen sein. Hier sei nur noch erwähnt, daß 
GIESENHAGEN als Norm der Schiefstellung der Wände die abwechselnd rechts- 
und linksschiefe Stellung annimmt, welche bei den „Protonomablättern“ von 
Ephemeropsis (Fig. 774) und in anderen Fällen deutlich wahrnehmbar ist. 


(\ 

ZN S/: 
U /ERZER 
LT 


Fig. 774. Ephemeropsis tjibodensis. (Tjibodas 1886.) I. Habitusbild des Protonemas, 

von oben gesehen. Seitlich vom Hauptfaden entspringen die Haftorgane (H), auf der 

Oberseite die assimilierenden, zweizeilig verzweigten Kurztriebe. 17. Anlage einer männ- 
lichen Pflanze, welche abnormerweise eine Hemmung der Blattbildung zeigt. 


Die oberirdischen Teile des Protonemas erfahren vielfach eine Gliede- 
rung in Kurztriebe und Langtriebe. Sie sei geschildert an einer besonders 


1) A, a. 0. p. 327, 


Juli 
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merkwürdigen Form, die als Epiphyt auf Blättern (namentlich von Mono- 
kotylen) im malaiischen Archipel lebt,der Ephemeropsistjibodensis!), 

Sie zeigt deutlich, wie das Protonema sich bestimmten äußeren Be- 
dingungen anpassen kann. Vor allem prägt sich das in den Symmetrie- 
verhältnissen aus (vgl. Fig. 774). Das Protonema ist streng dorsiventral. 
Seine Hauptachsen kriechen auf der ‚Blattoberfläche. Auf der Rücken- 
seite tragen sie zweizeilig verzweigte Äste begrenzten Wachstums, die in 
langen Borsten endigen, auf den Flanken verzweigte Haftorgane (vgl. 
Fig. 774, H), welche sich der Blattoberfläche dicht anschmiegen und ge- 
legentlich zu Seitenzweigen auswachsen. 

Also nichts mehr von dem reich entwickelten System von Rhizoiden: 
an ihre Stelle sind die kurzen Haftorgane getreten, ähnlich wie bei epi- 
phytischen Bromeliaceen statt der reichverzweigten Erdwurzeln nur kurze 
Haftwurzeln sich finden. Die dorsalen „Assimilationssprosse“ (deren Seiten- 
äste man mit Blättern vergleichen könnte) sind durch ihre Länge und 


Fig. 775. Ephemeropsis tjibodensis Gore. Protonema mit fruktifizierender Pflanze, 
ka Kapsel, % Haube, ass Assimilatoren des Protonemas, hu Hapteren (nach FLeıscHer). 


Steifheit auch besonders geeignet, Wassertropfen festzuhalten und so die 
Ernährung dieses eigenartigen Protonemas zu ermöglichen. Auch die 
Brutkörper, welche das Protonema hervorbringen, sind, wie später zu er- 
wähnen sein wird, in vorzüglicher Weise dem Epiphytismus angepaßt. 
Andere Anpassungserscheinungen finden sich bei einigen erdbewohnen- 
den Formen. Zunächst seien die Polytrichaceen genannt. Hier finden 
sich (namentlich auch bei den Pflanzen selbst) Rhizoidenstränge, welche 
Koc# ?) nicht sehr passend mit einem schlecht gedrehten Strick verglich. 
Die Seitenäste der Rhizoiden legen sich der (hier nicht braun gefärbten) 
Hauptachse an und umschlingen sie teilweise. Es ist wohl nicht zu be- 
zweifeln, daß hier etwas Ähnliches vorliegt wie bei den Rhizoidensträngen 
der Marchantieen, d. h. daß auch hier eine „Dochtwirkung“ in Betracht 


ı) Vgl. GoeBeL, Über epiph. Farne und Muscineen, Ann. du jard. bot. de Buiten- 
zorg VII p. 66. FLrıscHher, Diagnose von Eph. tjibodensis ibid. XVII p. 68. 
?) H. Koca, Bryologische Beiträge, Linnaea 1842 p. 69 if. 
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kommt, womit übereinstimmt, daß die meisten Polytrichaceen (eine Aus- 
nahme bildet Atrichum) an verhältnismäßig trockenen Standorten vor- 
kommen; manche erreichen auch eine stattliche Größe, und die Rhizoiden- 
stränge werden ihnen mechanisch von Vorteil sein, aber das kann nicht 
allein in Betracht kommen, es wird später zu betonen sein, daß sie auch 
bei der Aufnahme von Wasser und Aschenbestandteilen von Bedeutung sind. 

Im übrigen ist die Aufgabe der Rhizoiden !) nicht bei allen Moosen 
dieselbe. Bei den Epiphyten und den Wasserbewohnern sind sie nur Haft- 
organe. Bei manchen Moosen, deren Sprosse mit einem Filz von Rhizoiden 
überzogen sind, dienen sie mit zum Festhalten und kapillären Fortleiten 
des Wassers, bei anderen, namentlich bei Moosen mit „Zentralstrang“ zur 
Aufnahme von Wasser und Aschenbestandteilen aus dem Boden. Eine 
Aufnahme organischer Substanzen durch die Rhizoiden haben (nach dem 
Vorgange HABERLANDTs) einige Autoren daraus schließen wollen, daß 
Rhizoiden vielfach in totes Pflanzengewebe eindringen, z. B. in die Tra- 
cheiden von Nadelhölzern hineinwachsen. Indes geschieht dies nur, wenn 
das Holz durch die Tätigkeit anderer pflanzlicher Organismen, namentlich 
die von Pilzen, morsch geworden ist. Ein wirkliches Auflösen von Zell- 
wandbestandteilen und eine Aufnahme organischer Substanzen durch Moos- 
rhizoiden ist in keinem Falle nachgewiesen oder auch nur wahrscheinlich 
gemacht, und keines der Moose, die man im Verdachte halbsaprophytischer 
Lebensweise hatte, ist wirklich auf organische Substrate angewiesen. Wenn 
manche, wie z. B. Tetraphis pellucida, sich mit Vorliebe auf morschem 
Holze ansiedelte, so ist dies nicht zu verwundern, es bildet dies ein 
feuchtes, schwammiges Substrat, dessen Beschaffenheit in physikali- 
schem Sinne eine für ein Moos günstige ist. 

Eine Zersetzung des Substrates steinbewohnender Moose durch 
deren Rhizoiden (die auch öfters behauptet wurde) stellt Paun in Abrede. 

Außer aus den Sproßachsen können Rhizoiden auch aus den Blättern 
mancher Moose entspringen. So aus den Niederblättern von Polytrichaceen, 
und aus der Außenseite der Blätter mancher Hypnumarten (H. fluitans, 
cordifolium, stramineum, pseudostramineum u.a.). Diese blattbürtigen Rhizoiden 
treten dann auf, wenn einzelne Pflanzen dieser Moose zwischen anderen wachsen, 
an denen sie sich dadurch festhalten — welcher Reiz sie hervorruft, ist 
zu untersuchen. Bei Leucobryum glaucum bilden ältere Blätter an der 
Spitze, so lange sie am Sproß festsitzen, Rhizoiden aus besonderen Ini- 
tialen, die wohl kaum eine andere Bedeutung für die Pflanze haben als 
die, daß — namentlich wenn das Blatt abgelöst ist — aus den Rhizoiden 
Protonema und neue Pflanzen entstehen können ?). 


Wie bei einer Gattung von Lebermoosen Gottschea (vgl. p. 607) mehr- 
zellige statt der sonst einzelligen Rhizoiden sich vorfinden, so ist auch 
eine Laubmoosgattung bekannt, deren Rhizoiden eine höhere Ausbildung 
als die von Zellfäden annehmen. 


Es ist dies die steinbewohnende Gattung Andreaea. Freilich ist hier, 
soweit meine Beobachtungen reichen, die Rhizoidbildung auf einen ganz 
kurzen Teil der Stämmchenbasis beschränkt. Dadurch, daß schon das 
Protonema eine Art dem Gestein fest aufliegender Kruste bildet, sind die 
aus ihm entstehenden Pflänzchen schon an der Unterlage befestigt. Außer- 
dem wird von den dichten Rasen so viel Staub und Sand festgehalten, 


32 ja ) ? i . zur Biol. der Laubmoosrhizoiden. ENGLER’S botan. Jahrb. 
) gl. auch ÜORRENS a. 4. 0. 46. 
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daß die Stämmchen in ihrem unteren Teile darin eingebettet und geschützt 
sind. Die Rhizoiden sind entweder einfach oder zeigen Längsteilungen. 
sie lassen aber deutlich erkennen. daß sie aus gewöhnlichen Moos- 
rhizoiden hervorgegangen sind. Das ist von Bedeutung auch für die Be- 
urteilung des Andreaeaprotonemas. 


$ 42. Besondere Ausbildungsformen des Protonemas. 


1. Schistostega osmundacea') entwickelt teils gewöhnliches 
Fadenprotonema, teils Aste, die nicht aus gewöhnlichen zylindrischen Zellen 
bestehen, sondern stark gewölbte Linsen darstellen. Diese aus Linsenzellen 
bestehenden Äste breiten sich alle in einer Ebene aus, die rechtwinklig 
zum einfallenden Lichte steht. 

Die eigentümliche Gestalt der Protonemazellen steht in Beziehung 
zum Standort: Schistostega wächst meist in Felsklüften, die nur schwache. 
einseitige Beleuchtung erhalten. Die Linsenform der Zellen bewirkt, daß 
die Lichtstrahlen auf die an dem einen Ende der Zellen liegenden Chloro- 
phylikörper konzentriert werden. die also auf diese Weise eine stärkere 
Lichtintensität sich verschaffen. Ein Teil der Lichtstrahlen wird, nachdem 
er durch die Chlorophylikörper 
gegangen ist, reflektiert und be- 
wirkt so (wie F. UnGER schon 
vor langer Zeit feststellte) das 
„Leuchten“ des Schistostega- 
Protonemas. Ubrigens können 
nach meinen Wahrnehmungen 
die „Linsenzellen“ des Schisto- 


Fig. 177. Diphyscium foliosum. 4,0, D, E 
Assimiliationsorgane des Protonemas ver- 
schiedener Entwicklung in Seiten-, B in Über- 


Fig. 776. Protonema von Schistostega ansicht, Rh an den Assimilationsorganen 
osmundacea, fach vergr. Nach entspringende Rhizoiden, 7 Protonemafaden. 
Norr. (Lehrb.) an dem Assimilationsorgane stehen. 


stega-Protonemas in gewöhnliche zylindrische übergehen: es ist aber nicht 
bekannt, an welche äußeren Bedingungen ihr Auftreten geknüpft ist. 

2. Bei den Buxbaumieen (Diphyscium, Buxbaumia) können 
die Protonemaäste (sowohl chlorophyllhaltige, als chlorophyllose) miteinander 
an den Berührungsstellen verwachsen. Es wird dadurch offenbar die Mög- 
lichkeit einer ausgiebigen Stoffwanderung nach den Orten des Verbrauchs 
(namentlich nach dem Entstehungsorte einer Moosknospe hin) geboten. 
Diphyscium?) hat an seinem Protonema eigenartige an die Keim- 
scheiben mancher Marchantiaceen erinnernde Assimilationsor gane, meist in 
Gestalt einer oben konkav vertieften Platte, welche auf einem (aus einem Zell- 
körper bestehenden) Stile sitzt (Fig. 777): schon das Ende des Keimfadens ge- 


!) Vgl. namentlich Norr, Uber das Lenchten der Schistostega osmundacea (Arb. a. 
d. bot. Inst. in Würzburg, herausgeg. von Sacas, III. Bd. p. 477#r.). 

®) Vgl. Bers6rex, Proembyrot hos Diphyseium och Oedipodium, Botaniska notiser 
1893 p. 109: Goeser, Flora 1889 p. 9. 
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staltet sich gewöhnlich in ein solches Assimilationsorgan um. Von der 
Basis des letzteren gehen Rhizoiden aus. Die Anlage von Moosknospen 
sah ich meist nicht an der Basis der Assimilationsorgane entspringen, wie 
man erwarten würde, sondern auf dem Fadenprotonema, eine Erscheinung, 
die durch die oben erwähnte Eigentümlichkeit der Fadenverbindungen 
weniger auffallend erscheint. 

Schon bei Diphyscium kommt es vor, daß die Fläche des Assımila- 
tionsorganes nicht rechtwinklig dem Stiel aufgesetzt ist, sondern in diesen 
übergeht. Solche flache, blattähnliche Assimilationsorgane finden sich 

3. bei Tetraphis und Tetrodontium, bei letzterem Moos sind sie 
länger und schmäler!) als die Blätter der Pflanze und treten z. B. bei 
T. Brownianum in großer Menge auf. 

Die Protonemablätter von Tetraphis (Fig. 778) bilden sich meist 
seitlich am Keimfaden (Fig. 778, 4) seltener aus dessen Spitze. Sie können 


TETRAPHIS 


Fig. 778. Tetraphis pellueida (7—6 nach BEers6ren, 7—10 nach Joxgmans, I—3 Faden- 

vorkanne, £ Entstehung eines Protonemablattes, 5 etwas älteres Protonemablatt, 6 Ent- 

stehung einer Moosknospe an der Basis eines Protonemablattes, 7—10 Entwicklung 
von Protonemablättern. 


wieder in Fäden übergehen ?).. Die Moosknospen bilden sich am unteren 
Teil eines Protonemablattes (Fig. 778, 6). 


Für Tetraphis hat ÜORRENS auch „Protonemabäumchen“ beschrieben: 
aufrecht wachsende mit seitlichen Auswüchsen versehene Gebilde (Fig. 779, 
2,5), an denen „Schleimhaare“ und Brutkörper entstehen. Mir scheint es 
kaum zweifelhaft, daß es sich dabei nicht um eigentliche Protonema- 
bildungen, sondern um verkümmerte stark reduzierte, nicht zur Blattbildung 
gelangende Moospflänzchen handelt, wie sie JonaMmAns außer bei Tetraphis 


!) Gelegentlich traf ich auch Protonemablätter an, die durch ihre Breite denen 
von Tetraphis glichen. 
?) Jongmans, Über Brutkörper bildende Laubmoose. Rec. neerl. Vol. III p. 134, 535. 


7 1 Me a 
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TETRAPHIS 


Fig. 779, Tetraphis pellucida. / Protonemablatt nach C. Mürzer. 2 u. 3 Protonema- 
bäumchen und Brutkörperbildung an diesem nach ÜoRRENS. 


Fig. 780. Oedipodium Griffithianum. 7—3 Habitusbilder der Pflanze und des Sporogons, 
schwach vergr. nach BraıtnwaAıteE. 3—4 Schleimfäden. 5—8 Keimung. 9 Oberer Teil 
eines ausgewachsenen Protonemablattes. J/O Verzweigtes Protonemablatt. ZZ7 Altes 
Protonemablatt, an welchem sich ein sekundäres Protonemablatt mit einer Moosknospe 
gebildet hat. /2—13 Blattspitzen mit Randwachstum. 74 Blattquerschnitt. 75 Quer- 
schnitt durch ein frühes steriles, 76 durch ein fertiles Stämmchen. 5—/6 nach JonGmans. 
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auch bei Oedipodium erhalten. Es wird darauf ankommen, ob solche 
(rebilde eine dreiseitige Scheitelzelle haben oder nicht. Ist dies der Fall, 
so gehören sie zu den Moosstämmchen, auch wenn sie keine Blätter bilden 
(vgl. z. B. Fig. 774, II) sondern nur Schleimhaare und (diesen homologe) 
Brutkörper. 

4. Die Keimung von Oedipodium sei nach den Abbildungen 
Fig. 780 kurz geschildert '. Der Keimschlauch bildet (wie bei Sphagnum) 
zunächst einen Zellfaden, der zur Zellfläche wird. die meist mit einer 
zweischneidigen Scheitelzelle zum Protonemablatt (Fig. 780, 5—8) weiter 
wächst. Später tritt Randzellenwachstum ein (Fig. 780, 9). Diese Protonema- 
blätter wachsen meist senkrecht über das Substrat empor; sie können sich 
auch verzweigen (Fig. 780, 10) und treiben Rhizoiden. An ihnen ent- 
stehen die Stammknospen aus einer Randzelle. Von Interesse ist, daß die 
ersten Blätter des jungen Moospflänzchens von den Protonemablättern 
kaum verschieden sind. 


Das Vorkommen von „Protonemablättern“ als Parallelbildung bei ver- 
schiedenen Moosen ist insofern biologisch verständlich, als die genannten 
Moose alle an schattigen Standorten wachsen und keine bedeutende Größe 
erreichen. Die Protonemablätter werden also als Assimilationsorgan hier 
wie bei Diphyscium von besonderer Bedeutung sein. 


5. Auch das merkwürdige Verhalten von Andreaea (Fig. 781) 
steht. wie ich früher ausgeführt habe, zu den Standortsverhältnissen in 
innigster Beziehung. Hier entsteht bei der Keimung nicht wie sonst ein 
Zellfaden, sondern ein Zellkörper, ähnlich wie bei manchen Lebermoosen ; 
kausal dürfte dies bedingt sein durch eine starke Anhäufung organischer 
Substanzen in der Spore, was eine langsame Entwicklung bedingt, die 
wahrscheinlich auch Schutz gegen Austrocknung bietet. 


An diesem Zellkörper wachsen 1—3 peripherisch gelagerte Zellen zu 
Fäden aus, in denen sowohl zur Fadenachse rechtwinklige, als auch „schiefe“ 
Wände auftreten, außerdem aber auch Längswände Wo das Protonema 
dem Gestein aufliegt,. breitet es sich zu einer vielfach gelappten und mannig- 
fach verzweigten Gewebeplatte aus, die offenbar ein ausgezeichneter Haft- 
apparat für diese ausschließlich gesteinbewohnenden Moose ist. 


Eine weitere Form, die der Andreaeavorkeim annehmen kann, ist 
die der „Vorkeimbäumchen“, rundliche, orthotrope, radiär verzweigte Ge- 
bilde, die selten vereinzelt wachsen, meist sich miteinander verschlingen. 
Ob sie etwa den von Tetraphis angeführten entsprechen ist fraglich. — 
Die Zellen sind, "dem trocknen Standort entsprechend, mit einer dicken 
Uuticula bekleidet, offenbar sind sie gegen Austrocknung widerstandsfähig. 
Auch blattartige Gebilde, wie die Assimilationsorgane des Tetraphisvor- 
keims, finden sich an dem von Andreaea, der zu den höchst entwickelten 
der Moose gehört; die Abhängigkeit seiner Gestaltung von äußeren Faktoren 
bedarf näherer Untersuchung 


6. Bekannt, aber bis in die neueste Zeit meist unrichtig beschrieben 
sind die Vorkeimbildungen bei Sphagnum. 


!) JonGmAans, Über Brutkörper bildende Laubmoose. Recueil des travaux botani- 
ques neerlandais Vol. III. 1906. 

?) Untersucht von BERGGREN (Studier öfver mossornas byggnad I. Andreaeaceae, 
Lund 1868) und Küönx (Studien zur Entwickl. der Andreaeaceen. In ScHzsk und Lürssen, 
Mitt. a. d. Ges. Geb. der Botanik I, 1870). 
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HOoFMEISTER !) fand zuerst, dab statt eines verzweigten Fadenvorkeims 
hier eine krause, einigermaßen einem Anthoceros gleichende Zellfläche 
vorhanden ist. 

SCHIMPER ?) glaubte dann gefunden zu haben, daß bei im Wasser 
keimenden Sporen der Vorkeim sich fadenförmig ausbilde. 

Die — später oft ohne Nachprüfung wiederholte — SCHIMPERsche 
Angabe beruht aber auf einem Irrtum. Man kann zwar durch schwache 


Fig. 781. Keimung von Andreaea petrophila nach Künx und Berssren. /—# Bildung 
eines Zellkörpers innerhalb der Spore, 7—9 dessen Auskeimung. /0 Alteres Protonema. 


Beleuchtung usw. den Eintritt der Flächenbildung hinausschieben, aber bei 
normalen Verhältnissen entsteht diese bei Keimung im Wasser ganz ebenso 
wie bei der auf dem Lande). 

Es ließ sich ferner zeigen. daß die Flächenvorkeime nichts anderes 
sind als verbreiterte Zellfäden. Bei der Keimung entsteht eine Haupt- 
achse, die nach kurzer Zeit in die Bildung einer Zellfläche übergeht. Die 


!) Hormeister, Zur Morphologie der Moose. Ber. der Königl. Sächsischen Gesellsch. 
der Wissensch., math.-physik. Klasse 1854. 

2) ScHimper, Histoire natur. des Sphaignes. (M&m. pres. par div. savants ä l’Aca- 
demie des sciences T. XV 1858.) 

®) Flora 1889 p. 11. 
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Zellenanordnung ist eine wechselnde; bei schmächtigen Vorkeimen findet 
man nicht selten eine „zweischneidige Scheitelzelle“, bei kräftig ernährten 
meist Randzellen, Wachstumsdifferenzen, die hier offenbar ganz nebensäch- 
lich sind. Bei dem in Fig. 782 A abgebildeten Falle ist die Flächen- 
bildung in der zweiten, bei Fig. 782 B in der dritten Zelle des Keim- 
fadens eingetreten, sowohl 
an dem kurzen Keimfaden, 
als aus der Zellfläche tre- 
ten fadenförmige Auszwei- 
gungen auf, welche, durch 
„schief“ gestellte Quer- 
wände gegliedert, die Rhi- 
zoiden darstellen. 

Die Richtigkeit der 
Annahme, daß die flächen- 
förmigen Vorkeime abzu- 
leiten sind von fadenförmi- 
gen, wird namentlich auch 
dadurch erwiesen, daß die 
Rhizoiden an ihrem 
Ende wieder in Zell- 

3 flächen übergehen 

Fig. 782. A Sphagnum acutifolium, 5 Wochen altes können‘). Die äußeren 
Protonema; Ah Rhizoiden. B Sph. euspidatum, F aktoren, welche dabei in 
jüngeres Protonema; Ex-Exospor. Betracht kommen, sind 


nicht bekannt, vermutlich 
ist Licht dazu erforderlich und entweder eine Hemmung im Wachstum 
der Hauptzellfläche oder sonst besonders günstige Umstände’). Von 
Interesse ist bei Sphagnum noch, daß gelegentlich Vorkeime angetroffen 
werden, die den Assimilationsrganen der Diphysciumvorkeime gleichen. 


7. Merkwürdige Verhältnisse finden sich bei Eucamptodon und 
Dicenemon, zwei miteinander verwandten Gattungen, deren Sporenent- 
wicklung von der der übrigen Laubmoose so sehr abweicht, daß MoNTAGNE?) 
glaubte, bei Eucamptodon seien keine Sporen in den Sporogonien vor- 
handen, sondern Brutkörper, ähnlich wie bei einer Marchantia. 


Entnimmt man einem ungeöffneten Sporogon von Eucamptodon 
Hampeanum Sporen, so sieht man, daß hier keine einfachen Zellen vor- 
liegen, sondern Zellflächen oder Zellkörper (Fig. 783, 1I—V) von flacher 
(Gestalt und langgestrecktem, unregelmäßigem Umriß, von denen besser 
als eine Beschreibung die in Fig. 783 abgebildeten Fälle eine Vorstellung 
geben. Manche sind Zellflächen, in anderen sind Teilungen parallel oder 
schief zur Fläche aufgetreten, selten traf ich mehr als zwei Zellschichten an. 

Viel größere Zellkörper von mehr rundlichem Umriß hat Dicnemon 
semicryptum. Entnimmt man einem noch ungeöffneten Sporogonium Sporen, 
so erscheinen diese als mit bloßem Auge ganz gut sichtbare, also für Moos- 


!) Vgl. meine Angaben Flora 1889 p. 12. 

?, Auf die Regenerationserscheinungen der Sphagnumvorkeime und andere neben- 
sächliche Punkte möchte ich hier nicht eingehen. 

®) Er untersuchte Eucamptodon perichaetialis (Ann. du sciences nat. 1845 IV p. 120). 
Wenn er meint: „on ne pourra jamais regarder ces organes comme de vraies spores“, 
so ist dagegen zu bemerken, dab es sich eben um im Sporogon gekeimte Sporen 
handelt. Die Montasne’sche Art wächst im südlichen Chile, also wahrscheinlich auch 
in einem wenigstens zeitweilig sehr feuchten Klima. 
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sporen riesige grünliche Körper, die auf einer Seite flach, auf der anderen 
meist flach-dreispitzartig sind. Bei genauerer Untersuchung zeigt sich 
auch hier, daß die „Sporen“ nicht wie sonst einzellig, sondern vielmehr 
Zellkörper sind (Fig. 783, 2). 

= Es findet hier also, ähnlich wie bei den Lebermoosen Pellia und 
Fegatella, eine Keimung der Sporen innerhalb der Sporogonien statt; 
es entstehen’Zellkörper, die aber bei Dienemon semieryptum aus viel mehr 


Fig. 783. Gekeimte Sporen aus noch ungeöfineten Sporogonien entnommen; Z von Diec- 
nemon semieryptum C. Mürr.; Z[I—V von Eucamptodon Hampeanums. 


Zellen bestehen als bei den genannten Lebermoosen und sich von den 
Vorkeimen dieser auch durch ihre abgeflachte Gestalt unterscheiden. Die 
kleinen braunen Kügelchen, die man an verschiedenen Stellen des Zell- 
körpers sehen kann, sind wahrscheinlich Reste des stark gedehnten Exospors, 
das man auch bei Eucamptodon in Resten außen noch wahrnimmt. Eine 
Anzahl von Zellwänden, die durch ihre Färbung besonders deutlich hervor- 
treten, sind offenbar die zuerst entstandenen. 

Die Entwicklung dieser merkwürdigen Sporenkörper im Sporogon ist 
nicht lückenlos bekannt!). Es läßt sich deshalb nicht mit Sicherheit sagen, 
ob die Zellkörper mehrzellig gewordenen einzelnen Sporen oder mehr- 
zellig gewordenen Sporentetraden entsprechen; auch das Vorhandensein 
eines „Exospors“ ist dafür nicht entscheidend. Auch das Verhalten von 
Mesotus (Fig. 784), wo in einem Sporogon wenig- und vielzellige Sporen- 
körper vorhanden sind, ist nicht entscheidend, das in Fig. 784, III abge- 
bildete Stadium kann ebensogut eine Sporen- als eine Tetradenteilung 
darstellen, es fragt sich, wann die Reduktionsteilung eintritt. Die 
Fig. 785 und 786 geben eine Vorstellung über Lage und Entwicklung der 
Sporenkörper von Dicnemon. 


!) Vgl. Archegoniatenstudien X Flora 1906. 
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Die Keimung wurde bei Dienemon calycinum verfolgt (Fig. 787,788). Am 
Rande des Zellkörpers entstehen Protonemafäden, die als Rhizoiden funktio- 
nieren, andere kurze dicke 

Protonemafäden bilden ) 
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Stammknospen in dem \ TIERE (ER a 
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Fig. 188 abgebildeten Falle \ een er £ 
war eine solche Stamm- Mas Ä FAN & 


knospe zu einem Zwergmänn- 
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Dieser Keimungsmodus 
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Fig. 784. Fig. 786. 


Fig. 784. Mesotus celatus. /. Umrisse der Sporenkörper (welche an Größe sehr ver- 
schieden sind) bei schwacher Vergr. II.— V. Sporenkörper verschiedener Entwicklung 
aus einer Kapsel. 


Fig. 785. Dienemon calycinum. (Neuseeland 1898.) Unterer Teil einer ungeöfineten 
Kapsel im Längsschnitt, man sieht die vielzelligen Sporenkörper. 


Fig. <56. Dienemon semieryptum. (Neuseeland 1898.) Querschnitt durch eine noch 
geschlossene Kapsel. Sp Sporenkörper, Co Columella. 
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ambigua. BROTHERUS!) hatte hier (wie bei Mesotus) zweierlei Sporen 
zu finden geglaubt, kleine, kugelige und große, stumpfkegelförmige. Indes 
sind die kleinen „Sporen“ leere Häute (wie bei Mesotus) und die großen 
sind aus sehr zahlreichen Zellen bestehende Zellkörper mit Fetttropfen. 
Man kann die Sporenkörper mit bloßem Auge noch unterscheiden. 
Herzog ?) hat mehrzellige Sporenkörper auch bei Öryphaea- Arten 
(©. macrospora und C. grecillinia) beobachtet. Die Moose mit Sporen- 
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Fig. 787. Dienemon calyeinum. Sporenkörper am Fig. 788. Dienemon calyeinum. Ge- 
Rande mit Protonemafäden. keimter Sporenkörper mit einem Zwerg- 


männchen, dessen Antheridien A durch- 
scheinen. (Neuseeland 1898.) 


körper stellen eine Parallelbildung zu Lebermoosen wie Pellia, Fegatella, 
Androcryphia dar. Es fragt sich ob diese Keimungsart irgendwie in Be- 
ziehung steht zu den Lebensverhältnissen der betreffenden Arten. 

2. Ob sie zu der gewöhnlichen Keimungsart der Moose „Bezüge“ auf- 
weist. 
| Zu 1. Zunächst ist klar, daß die Keimung innerhalb der Kapsel eine 
Abkürzung der Protonemaentwicklung außerhalb der Kapsel ermög- 


) Engter-Prantt, Natürl. Pflanzenfamilien I, 3, 2. Hälfte p. 711. .LorcH (Die 
Polytrichaceen, Abh. der K. bayer. Akad. d. Wiss. II. Kl. XXIII. Bd. III Abt. 1908 
p. 509 meint, daß BRoTHERUS die Conidien eines Pilzes für die kleinen Sporen gehalten 
habe. Die von mir untersuchten Kapseln enthielten keinen Pilz. 

?) Tu. Herzog, Über mehrzellige Sporen bei Laubmoosen. (Erscheint in der Flora.) 
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licht. Die genannten Dienemaceen und Üleistostoma sind Epiphyten, die zeit- 
weilig Austrocknung zu ertragen vermögen, zeitweilig aber auch Wasser im 
Uberfluß zur Verfügung haben. Ein Zellkörper wird langsamer austrocknen 
und eine raschere Pflanzenentwicklung ermöglichen als ein Faden- 
protonema. 


Zu 2. Die geschilderten Keimungsformen zeigen, daß auch bei den 
Laaubmoosen dieselben Verschiedenheiten in der Keimungsart auftreten wie 
bei den Lebermoosen: Zellfäden, Zellflächen, Zellkörper. Nur sind erstere 
bevorzugt. Indes kommt die Bildung von Zellkörpern, abgesehen von den 
oben geschilderten Beispielen und von Andreaea nach den Angaben von 
SERVETTAZ!) auch z. B. bei Brachythecium rubabulum, Dicranella hetero- 
malla, Tortula muralis vor — nach meiner Ansicht namentlich dann, wenn 
sie reichlich Assimilate und wenig Wasser zur Verfügung haben. 


Wir können also sagen: die Fähigkeit bei der Keimung Zellkörper 
zu bilden, kommt offenbar einer größeren Anzahl von Moosen zu, erfordert 
aber das Vorhandensein bestimmter Ernährungsverhältnisse. Diese sind 
bei den „viviparen“ Moosen innerhalb der Sporogonien gegeben, bei anderen 
können sie nach der Entlassung der Sporen aus den Kapseln eintreten — 
gelegentlich wie z. B. bei der Bildung von Brutkörpern am Protonema 
auch später. Die Zellkörper der Laubmooskeimlinge scheinen aber bezüg- 
lich des Auftretens des Fadenstadiums „labiler“ zu sein als die der Leber- 
moose, d. h. leichter als diese zu Fäden auszuwachsen, wie denn eine 
direkte Entstehung von Moosknospen an den Zellkörpern bis jetzt nicht 
beobachtet worden ist. 


$ 43. Entstehung von Protonema a) aus Rhizoiden und 
b) Moospflanzen. 


a) Die Verwandtschaft zwischen Rhizoiden und Protonema führte, 
wie oben erwähnt, früher zu der Annahme, daß ein Wechsel äußerer 
Faktoren, z. B. die Beleuchtung der Rhizoiden oder die Verfinsterung des 
Protonemas genüge, um die eine Form in die andere überzuführen. In 
den Lehrbüchern wird auch neuerdings noch ?) eine Abbildung gegeben, 
in der man sieht, wie an der Basis einer Moospflanze die obersten Rhi- 
zoiden fröhlich aus der Erde herauswachsen, zu Protonema werden und 
Moosknospen erzeugen! Verf. hatte schon in der 1. Auflage darauf hin- 
gewiesen, daß die Verhältnisse so einfach nicht liegen, daß vielmehr 
Korrelationsverhältnisse in Betracht kommen. Dies ist durch die Unter- 
suchungen von J. WESTERDYK?) durchaus bestätigt worden. Man kann 
an den Rhizoiden eine Moospflanze Protonemabildung (abgesehen von den 
Fällen, in welchen an abgebrochenen Rhizoiden spärliches Protonema 
entsteht) nur dann hervorrufen, wenn das Wachstum der Endknospe (z. B. 
durch deren Entfernung) aufgehoben oder gehemmt ist — oder durch Ent- 


!) Cam. SERVETTAZ, Recherches experimentales sur le developpement et la nutri- 
tion des mousses en milieux sterilisees. Ann. d. seienc. nat. bot. 9. Ser. 1. XVII. 1913. 
(Die Literatur war dem Verf. nur sehr unvollständig bekannt.) 

°) So z. B. bei KoLperur Rosenvinge, Sporeplanterne, Kopenhagen 1913 Fig. 578 

(welche, beiläufig bemerkt, nicht wie dort angegeben, von Sachs, sondern von LürssEen 

stammt). 


?) JoHANna WESTERDISK, Zur Regeneration der Laubmoose. Recueil des travaux 
botaniques n&erlandais Vol. III 1907. 
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fernung des Rhizoids von. der Pflanze (Fig. 789) ein Ergebnis, welches 
auch für die Auffassung des Protonemas als vereinfachte Moospflanze von 
Interesse ist. Wenn also z. B. Sachs angibt, daß man Protonema und 
Moosknospen reichlich erhalten könne, wenn man einen Rasen von Bryum., 


Barbula, Mnium u. a. in umgekehrter 
Lage feucht halte, so ist diese Be- 
obachtung gewiß richtig. Aber die 
Protonemabildung aus Rhizoiden wird 
nicht dadurch veranlaßt, daß die sonst 
im Boden verborgenen Rhizoiden 
jetzt beleuchtet werden — man kann 
bei vielen Moosen, namentlich in 
Wasserkulturen sehen, daß auch am 
Lichte die Rhizoiden als solche 
weiter wachsen — sondern durch 
die Wachstumshemmung, welche die 
Stämmchen der umgekehrten Moos- 
rasen erfahren. Das Licht ist nicht 
die Ursache, sondern nur eine Be- 
dingung für die Chloronemabildung. 

b) Aus Stämmchen und Blättern 
kann Protonema auch direkt ent- 
stehen. Wir sehen dabei ab von der 


Fig. 789. (Nach Correns.) Kurynchium 

striatum. Stengelbürtiges Rhizoid, das sich 

nach Abtrennung von der Pflanze an der 

Spitze (deren Lage durch den Pfeil ange- 

deutet ist) in einen Protonemafaden — 
von X ab — verwandelt hat. 


späterzu besprechenden „autonomen“ 
Protonemabildung, wie sie bei der Bildung von Brutkörpern erfolgt und 
erwähnen hier nur die induzierte. 

Junge Moosknospen können, wie schon p. 406 erwähnt, zur Protonema- 
bildung zurückgeführt werden, z. B. durch Lichtverminderung, welche das 
Wachstum der Knospen hemmt und dadurch Protonemabildung ermöglicht. 

An alten Pflanzen von Schistostega kann selbst die Scheitelzelle zu 
Protonema auswachsen ') — da sie nicht mehr tätig ist, kann sie auch 
nicht korrelativ die Protonemabildung hemmen ?). 

Daß an verletzten bzw. abgetrennten Teilen von Moospflanzen ebenso 
wie bei der Keimung stets der Bildung von Moosknospen, die von — 
wenn auch oft ganz kurzen — Protonemafäden vorausgeht, ist eine merk- 
würdige Tatsache, die vielleicht auf einer physiologischen Isolierung der 
einzelnen Zellen der Laubmoose beruht, die sich dann wie Sporenzellen 
verhalten. Auf Einzelheiten der Regenerationsvorgänge kann hier 
indes nicht eingegangen werden. 

Ebensowenig auf die Abhängigkeit des Protonemas von äußeren Fak- 
toren (vgl. Allgemeiner Teilp. 406,467). Erwähnt sei nur, daß die Erscheinung 
der Phototrophie (p. 468) sich auch beim Protonema findet. Denken wir 
uns also ein in einer Ebene verzweigtes Protonema so orientiert, daß sie 
mit der Lichtrichtung zusammenfällt, so werden die Protonemaäste auf der 
Schattenseite unterdrückt. 


s 44. Protonema-Moose. 


Die Bedeutung der Protonemabildung für das Leben der Moosptlanze 
liegt ‘offenbar in doppelter Richtung: einmal gestattet die Protonema- 


1) Gorger, Über Jugendformen usw. (Sitz.-Ber. der bayr. Akad. 1896.) 
?) CORRENS (a. a. O.) führt auch von Aulacomnium palustre einen Fall an, über 
den sonst nichts Näheres mitgeteilt wird. 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Heft. 90 
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bildung, daß aus einer Moosspore eine größere Anzahl von Moospflanzen 
hervorgehen, sodann erlaubt sie eine Vegetation unter Bedingungen, die 
für die Ausbildung der beblätterten Moospflanze nicht hinreichen (vgl. 
z. B. betreffs des Lichtes I, p. 467). 

Das Größen- und zeitliche Verhältnis des Protonemas zur Moospflanze 
ist, wie schon oben betont, ein verschiedenes, ganz ähnlich wie bei den 
Lebermoosen: bei den meisten ist jenes rasch vorübergehende Jugendform, 
bei einigen dagegen der eigentliche Vegetationskörper, während die „be- 
blätterte* Pflanze nur Trägerin der Sexualorgane ist. 

Der am weitesten gehende Fall in dieser Beziehung findet sich bei 
Buxbaumia, einem auch sonst sehr merkwürdigen Moose). 

Die männlichen Pflanzen sind äußerst einfach gebaut, sie stellen die ein- 
fachste Form der Moospflanze dar, welche wir kennen (Fig. 790). Am Ende 


Fig. 790. Buxbaumia indusiata. Protonemafaden mit ansitzender männlicher Pflanze. 
H Ein Rhizoid (220/1); 2 desgl. mit zwei männlichen Pflanzen, eine von hinten, eine 
von vorne gesehen; 3 (stärker vergr. als / u. 2) junge männliche Pflanze. 4 Halb- 
schematischer Längsschnitt einer männl. Pflanze. 5 u. 6 Blattzellnetze junger Blätter. 


eines Protonemaastes befindet sich ein langgestieltes Antheridium. Dieses 
ist umgeben von einer muschelförmigen, chlorophyllosen Hille — dem 
einzigen „Blatt“ der Pflanze. Diese äußerst kleinen, mit bloßem Auge 
nicht sichtbaren männlichen Pflänzchen haben meist keine Rhizoiden 
(gelegentlich treten solche an der Hülle auf, Fig. 790, 7 H), sie werden 
also von dem chlorophyllhaltigen Protonema ernährt. 

Es kommt hier nicht einmal zur Bildung eines eigentlichen Stämmchens, 
dieses wird ersetzt durch einen nur wenig veränderten Protonemaast (betr. 
der Einzelheiten vgl. a. O.). 


1) Vgl. GoEBEL, Archegoniatenstudien 1, die einfachste Form der Moose. Flora, 
(76. Bd.) Ergänzungsband z. Jahrg. 1892 p. 92#. 
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Die weiblichen Pflanzen von Buxbaumia (Fig. 791, 7, 2) sind insofern 
höher organisiert als die männlichen, als sie ein aus einem Zellkörper 
bestehendes Stämmchen besitzen, an dessen Spitze ein Archegonium sich 
befindet (bei B. aphylla zwei). Eine Anzahl chlorophylloser Blätter dient 
hier als Hülle. Die höhere Entwicklung der weiblichen Pflanze ist bio- 
logisch leicht verständlich, weil sie für das Sporogon später zu sorgen 
hat — wir werden dieselbe Verschiedenheit zwischen den Trägern der männ- 
lichen und der weiblichen Sexualorgane auch bei Farnprothallien antreffen. 

Es fragt sich, ob die einfache Gestaltung der Buxbaumiapflänzchen 
eine primitive oder eine auf Rückbildung beruhende ist. In Betracht kommt 
in erster Linie, ob auch noch andere Charaktere vorhanden sind, die als 
primitive bezeichnet werden können. 

Dies ist der Fall. 

Erstens haben die Blätter der Buxbaumiapflanzen eine andere Zellen- 
anordnung als die aller anderen bekannten Laubmoose (mit Ausnahme von 
Andreaea-Arten). ‚Jene zeigen bei der Blattentwicklung eine „zweischneidige 
Scheitelzelle“, Buxbaumia dagegen besitzt, wie a. a. O. nachgewiesen ist, 
keine Scheitelzelle in den Blättern, sondern eine Zellenanordnung, die 
mehr mit der der Lebermoosblätter übereinstimmt !) (Fig. 790, 5, 6). Ein 
primitiver Charakter der Blätter spricht sich auch darin aus, daß sie 
zahlreiche Rhizoiden entwickeln, was bei Laubmoosblättern nicht häufig vor- 


Fig. 791. 1—2 Buxbaumia indusiata. 7 Junge weibl. Pflanze mit einigen Blättern 
und einem jungen terminalen Archegon im Längsschnitt. 2 weibliche Pflanze, welche 
infolge ausgebliebener Befruchtung des Archegons verkümmert ist. (7—2 Orig.) 3 u. 4 
nach HABERLANDT. 3 Starkes Pflänzchen von B. aphylla mit dorsiventraler Kapsel, das 
Stämmchen von chlorophyllosen Blättern und Rhizoiden umgeben erscheint nur als 
Hülle des Sporogonfußes.. 4 Längsschnitt durch das vom Blattfilze befreite knollen- 
förmige Stämmchen mit dem Sporogonfuß (der mit Haustorialfortsätzen versehen ist). 


kommt. Ferner zeigt der Bau des Sporogons. namentlich die Einrichtung 
zum Abwerfen des Deckels eine Struktur, welche wir als eine primitive 
betrachten können. 

Damit ist aber nicht gesagt, daß auch die große Vereinfachung des 
Stämmchens der männlichen Pflanze ein primitiver Charakter sein müsse. 
Wir sahen schon p. 148, daß die männlichen Pflanzen mancher Moose 
als Zwergmännchen ausgebildet sein können, und haben in der männlichen 


!)-Ich möchte nicht verfehlen, hier anzuführen, was der scharfsinnige Entdecker 
der Buxbaumiablätter im Jahre 1819 über diese gesagt hat (Rogerr Brown, miscellaneous 
botanical works Vol. II p. 351): „I have lately ascertained, however, that Buxbaumia 
aphylla is always furnished with perfect leaves, which more nearly resemble, 
both in texture and division, those of aJungermannia than of any 
species of moss properly so called... .“ 

50* 
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Buxbaumia wohl das äußerste Glied der Vereinfachung einer Moospflanze 
zu erblicken. Dafür spricht auch, daß die weiblichen Pflanzen (Fig. 791) 
ein zwar kurzes, aber mit mehreren Blättern versehenes Stämmchen be- 
sitzen, welches bei B. indusiata ein Archegonium, bei B. aphylla (wenigstens 
gelegentlich) mehrere hervorbringt. 

Für die Annahme einer Rückbildung wurde auch angeführt, daß 
Buxbaumia ein Saprophyt sei, und bei Saprophyten und Parasiten ander- 
wärts Rückbildungen vorkommen. Daß Buxbaumia saprophytisch lebe, 
ist erschlossen aus den Standorten (faules Holz, humusreicher Waldboden) 
und dem Chlorophylimangel der Blätter. Es ist möglich, daß der Sapro- 
phytismus hier in der Tat vorhanden ist, obwohl er bei anderen Moosen, 


Fig. 792. Junge Pflanze von Funaria hygrometrica.. Durch schwache Beleuchtung ist 
die Entwicklung der Knospe gehemmt, an der Basis der Sproßachse entspringen Protonema- 
fäden, an dem nach oben gekehrten Blatte ist die zweischneidige Scheitelzelle erkennbar. 


die sogar auf Tierkadavern leben, zu keinerlei Rückbildung geführt hat. 
Nachgewiesen ist eine saprophytische Lebensweise aber für Buxbaumia 
nicht, da sowohl das Protonema (in seinen dem Lichte zugänglichen Teilen) 
als die Sporogone chlorophyllhaltig sind !), so ist eine Aufnahme organischer 
Substanz nicht unbedingt erforderlich. Aber selbst wenn Buxbaumia ein 
Saprophyt wäre, so würde dies allenfalls verständlich machen den Chlorophyll- 
mangel der Blätter und ihre geringe Zahl, nicht aber die anderen oben 
angeführten Verhältnisse. 

Wenig höher entwickelt als bei Buxbaumia sind die Moospflänzchen 
bei einigen kleinen Phascaceen, bei denen das Protonema offenbar perenniert, 


!) Dies trifft auch zu für Splachnum. Ich säete Sporen von verschiedenen Splach- 
num-Arten (S. sphaericum, rubrum, 'luteum) auf frischen Rindermist aus und erhielt ganz 
normales grünes Protonema, an welchem auch Pflanzen, die später teilweise Sporogonien 
bildeten, entstanden. Daß die mistbewohnenden Splachna aus dem Substrat organische 
Substanzen aufnehmen, ist ebenso wie bei den auf Tierleichen wachsenden Tetrapladon- 
Arten (T. Wormskjoldi auf Lemmingsleichen, vgl. Bryan, Biolog. Centralblatt 1897 
p. 48fi.; T. angustatus auf Exkrementen, toten Mäusen) möglich. Aus rein mor- 
phologischen Betrachtungen (dem’ Verhalten der Rhizoiden) kann aber auch ein 
Saprophytismus nie erwiesen werden, und wir kennen bis jetzt kein Moos (wenn wir von 
Buxbaumia absehen), das infolge saprophytischer Lebensweise Rückbildung erfahren hätte. 
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die Moospflanzen dagegen nur als kurzlebige Träger der Sexualorgane dienen. 
Immerhin entstehen sıe hier aber von vornherein als Zellkörper, ausgerüstet 
mit der bei den Moosstämmchen fast allgemein vorkommenden .dreiseitig- 
pyramidalen“ Scheitelzelle, deren Segmente zur Blattbildung benutzt werden. 

Die Blätter bestehen bei diesen einfachsten Laubmoosen nur aus einer 
Zellschicht; sie können zwar, da sie chlorophyllhaltig sind, als Assimilations- 
organe dienen, im wesentlichen sind sie aber namentlich auch Hüllen der 
Sexualorgane. Dabei ist von Interesse, daß das erste „Blatt“ von Ephemerum 
serratum (Fig. 793) zuweilen ein einfacher Protonemafaden ist, wie denn 


Fig. (93. Ephemerum serratum. Stück 
eines Protonemafadens mit zwei jungen 
Pflanzen (vergr.). In der Pflanze links 
sehimmern drei Antheridien, in der rechts Fig. 794. Schistostega osmundacea. „Ver- 
ein Archegonium durch; das erste Blatt zweigung“ I der älteste Sproß (nur der 
dieser Pflanze (nach vorn gekehrt) ist eine unterste Teil gezeichnet). ///a und II 

einfache Zellreihe. entspringen aus /I: Sie sind noch blattlos- 


auch die Anlage einer Moosknospe wieder zum Auswachsen zu Protonema 
bis zu einem gewissen Entwicklungsstadium veranlaßt werden kann !). 

Zu den auffallendsten Protonemamoosen gehört auch die oben er- 
wähnte Ephemeropsis (Fig. 774). indes genügt es hier darauf hinzuweisen. 

Der nächste Schritt ist der, daß das Stämmchen erst später als 
bei Ephemerum zur Bildung der Geschlechtsorgane schreitet, aber insofern 
noch eine sehr einfache Gestaltung beibehält, als es unverzweigt bleibt. 
So ist es z. B. bei Schistostega. Die einzelnen Laubtriebe sind hier 
alle begrenzten Wachstums, einige davon bilden Sexualorgane, die meisten 
bleiben vegetativ. Alle aber sind einer wirklichen Verzweigung unfähig °): 
neue Sprosse entstehen aus Protonemafäden, die sich am Grunde der alten 
bilden. Diese Protonemafäden bleiben sehr kurz und gehen an ihrer Spitze 
sofort zur Bildung einer Moosknospe über (Fig. 794), was damit zusammen- 
hängt, daß ihnen offenbar assimilierte Stoffe des alten Sprosses zuflieben. 
Sie treten an der noch blattlosen unteren Region dieser alten Sprosse 


!) Vgl. Goeser, Über die Jugendformen usw. Sitz.-Ber. der Kgl. Bayr. Ak. 18%. 

2) Entgegengesetzte Angaben (wie z. B. die in der Bryologia europaea) beruhen 
offenbar auf ungenauer Beobachtung. Ich habe im Laufe der Jahre Hunderte von 
Sehistostegapfianzen kultiviert und untersucht, eine verzweigte Pflanze aber ebensowenig 
gesehen als Leıtser. (Das Wachstum von Schistostega. S.-A. aus den Mitteil. des 
naturw. Vereins Graz 1874.) 
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auf; es erklärt sich aus ihrem Verhalten das gesellige Wachstum der 
Stämmchen. Denken wir uns den Protonemafaden, der zu einem Sproß 
wird, stark verkürzt, so wird der Anschein einer wirklichen Verzweigung 
noch mehr hervorgerufen werden. 

Einen interessanten Übergang in dieser Beziehung bieten die männ- 
lichen Aste von Fissidens bryoides. 

Die Hauptsprosse schließen ab mit der Bildung von Archegonien; in 
den Blattachseln finden sich zahlreiche knospenförmige männliche Blüten; 
an deren Stelle tritt in der unteren Region ein Protonemafaden auf. Die 
Zelle, welche zum männlichen Ast wird, wölbt sich auch noch über die 
Sproßoberfläche, als ob sie zu einem Protonemafaden auswachsen wollte, 
geht dann aber sofort, ohne daß es zur Fadenbildung käme, zur 
Bildung einer Sproßscheitelzelle über. Offenbar schließt sich dieser Fall, wie 
schon oben bemerkt, nahe an den von Schistostega an und ist entweder ein 
‘ weiterer Fortschritt zu der gänzlichen Unterdrückung der Protonemabildung 
bei der Zweigentstehung oder ein Beispiel dafür wie statt eines der Hauptachse 
fest verbundenen Zweiges zunächst eine Protonemabildung entstehen kann. 

Wir konnten eine Reihe von 


Buxbaumia bis zum gewöhnlichen 
\: IN. Typus der Moose aufstellen. 

| x Wie in vielen anderen Fällen 
B4SE frägt es sich, ob die Reihe 


eine aufsteigende oder absteigende 
ist (oder ob es weder das eine 
noch das andere gibt!). 

Es mag hier kurz erörtert werden, 
inwieweit für die eine oder andere 
Annahme sich Gründe geltend 
machen lassen. 

Eine an die von Schistostega 
und Fissidens erinnernde Astbildung 


8 
N 


nl 


2:1 
Fig. 795. Webera erecta (nach CoRRENS). 
Stück eines Stämmchens mit drei Brut- Fig. 796. Webera proligera (nach CoRRENS). 
ästen, A, B, C. A C Entwicklungsstadien von Bulbillen 


im ap. Längsschnitt, D reife Bulbille. 


kommt bei einigen Moosen mit „Bruchästen“ vor. Im Münchener botan. 
Garten ist z. B. auf den Töpfen verbreitet die in Fig. 832 abgebildete 
Philonotis. Sie verbreitet sich durch Brutknospen, welche über einer 
„Blattachsel“ (vgl. p. 77) in Mehrzahl gebildet werden und sich leicht ab- 
lösen, weil sie gewöhnlich nur durch eine oder zwei Zellen mit dem 
Stämmchen, an welchem sie stehen, zusammenhängen. Hier beginnt also 
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jeder Bruchast mit einer Hervorwölbung, die, falls die erste Teilungswand 
außerhalb der Sproßoberfläche ansetzt, nicht verschieden ist von einem 
freilich sehr kurzen Protonemaast, wie bei Fissidens. Man könnte vielleicht 
im Zweifel sein, ob man es mit modifizierten Seitenzweigen oder sofort 
zur Knospenbildung übergehenden Protonemafäden zu tun hat. 

Dagegen ist bei den von ÜORRENS untersuchten Webera-Arten 
ein solcher Zweifel nicht gut möglich. Bei Webera erecta z. B. sind die 
Brutknospen (A, B, € Fig. 795) verhältnismäßig wenig umgebildete Seiten- 
äste, die nach der Ablösung weiter wachsen. Bei Webera proligera (Fig. 796) 
sind die „Bulbillen“ als umgebildete Sprosse kaum mehr erkennbar, sie 
beginnen hier als Zellreihen und wachsen dann mit einer zweischneidigen 
Scheitelzelle.e. Zur Ausbildung einer dreiseitigen sowie zur Blattbildung 
scheint es für gewöhnlich nicht mehr zu kommen. 

Hier liegt in der Tat die Annahme einer Reduktion sehr nahe, 
und man kann diese Annahme dann auch auf die oben erwähnten Fälle 
ausdehnen und sagen: die .Jugendform (das Protonema) tritt hier wie 
in anderen Fällen (vgl. p. 404) dann auf, wenn die Ernährungsbedingungen 
für die Folgeform nicht zureichen. 


s 45. Die Moospflanze. 


So verschieden auch äußerlich die Gestaltung der Laubmoose er- 
scheint, so handelt es sich doch nur um quantitative nicht um qualitative 
Abweichungen von einem „Typus“. 

Zwar sieht ein mikroskopisch kleines männliches Buxbaumiapflänzchen 
mit seinem einzigen sonderbaren chlorophyllosen Blatt und seiner kaum 
vorhandenen Achse anders aus als eine fast ', m hohe Dawsonia mit 
zahlreichen chlorophyllreichen Blättern und einer anatomisch hoch ge- 
gliederten mit Blattspursträngen 
versehenen Sproßachse — und 
die abgeflachten, einem thal- 
losen Lebermoose gleichenden 
Stänfmchen mancher Hookerien 
machen einen ganz anderen Ein- 
druck als die lang herabhängen- 
den Meteorien tropischer Berg- 
wälder; die einem feinzerteilten 
Blatte gleichenden Sproßsysteme 
vonHypopterygium oderdie, Mini- 
aturpalmen gleichenden, Stämm- 
chen von Climacium dendroides 
— aber die genauere Betrach- 
tung zeigt, daß es sich überall 
nur umeine verschiedenartige An- 
ordnung und Ausbildung der Ver- 
zweigungssysteme beblätterter Fig. 797. Längsschnitt durch die Sproßspitze 
Sprosse handelt, diefreilicheiner ven Fontinalis antipyretica (nach Lerreee). 
oft weitgehenden Rückbildung z Scheitelzelle eines Seitenzweigs. 
unterliegen können. 

A. Wachstum und Blattanordnung. 

Im allgemeinen Teile wurde angeführt, daß alle Moosstämmchen mit 
einer Scheitelzelle wachsen, und zwar in den typischen Fällen mit einer 
dreiseitig pyramidalen (v Fig. 797). Auf die oft erörterten Zellteilungen 
in den Segmenten auch hier einzugehen, liest kein Grund vor. 
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Ebensowenig braucht die „Scheiteltorsion“* (p. 206) hier eingehend 
besprochen zu werden, eine Erscheinung, die übrigens, wie im allgemeinen 
Teile nachzuweisen versucht wurde, keineswegs auf die Moose beschränkt ist. 

Es sei also nur daran erinnert, daß die als ursprünglich anzusehende 
!/,-Stellung bei vielen Moosen nicht beibehalten wird, vielmehr statt drei 
geraden Zeilen von Blättern drei gewundene zustande kommen. Das 
wurde (p. 206) an den Blattspuren von Dawsonia erörtert. 

Fig. 788, I zeigt dieselbe Tatsache an der Blattanordnung von Catha- 
rinea undulata. Die drei gedrehten Zeilen sind gebildet durch die Blätter 
1, 4, 7, 10; 3, 6, 9; 2, 5, 8. Es kommt hier eine ?/,-Stellung zustande. 
Indes finden sich, wie HOFMEISTER!) angibt, auch nicht der „Hauptreihe“ 
angehörige Divergenzen (?/,, usw.). 

Bei dicht gedrängten Blättern wird durch die Scheiteltorsion eine 
günstigere Assimilationsfläche geschaffen, man braucht sich in Fig. 798, I 


Fig. 798. Catharinea undulata. /. Querschnitt durch eine Knospe. Die Blätter sind 

durch „Scheiteltorsion* in 3 gedrehte (durch punktierte Linien angegebene) Zeilen an- 

geordnet. Dazwischen „Schleimhaare“. //. Querschnitt durch den Scheitel, 6 Segmente 
beziffert, aber in umgekehrter Reihenfolge wie in Fig. /. (Präp. Mert.) 


die Blattzeilen nur in die !/,-Stellung zurückgedreht zu denken, um sich 
ohne weiteres davon zu überzeugen. 

Daß diese Scheiteltorsion nicht allgemein (wie neuerdings angegeben 
worden war) dadurch zustandekommt, daß die parallel einer Außenwand 
der Scheitelzelle abgeschnittenen Segmente nachträglich sich verändern, 
sondern bei manchen Moosen gleich von vornherein eintritt, zeigt z. B. die 
Untersuchung des Scheitels von Catharinea undulata (Fig. 798). Die 
jüngste Segmentwand ist nicht parallel einer Außenwand der Scheitel- 


!) Hormeister, Allgem. Morphologie p. 456. Eine Übersicht über die Blattstellungs- 
verhältnisse bei Moosen findet sich in W. P. Scuimprr’s ausgezeichneten „Recherches 
anatomiques et physiologiques sur les Mousses“ Straßburg.1848. Daß vielfach die Diver- 
genzen nicht konstant sind, erklärt sich daraus, daß die Scheiteltorsion verschieden stark 
sein kann. Bei Moosen ohne Scheiteltorsion ist die Divergenz !/; oder Y. (Neuere 
Literatur vgl. p. 207 Anm.) 
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zelle !), sondern das Segment ist von vornherein in seinem anodischen Teil 
breiter als in seinem kathodischen. Das geht aus der Abbildung ohne 
weiteres hervor, die p. 207 ausgesprochene Anschauung findet damit ihre 
Bestätigung. Die Blätter werden asymmetrisch angelegt und gehen erst 
später in eine annähernd symmetrische Gestalt über. 

Hier, ebenso wie bei der Änderung der Scheitelzelle, die stattfindet 
bei Rhizogonium, Fissidens (p. 206, Fig. 196) u. a. zeigt sich besonders klar, 
daß es „innere“ Bedingungen der embryonalen Zellen des Vegetationspunktes 
sind, welche die Anordnungsverhältnisse bedingen, Bedingungen, die sich 
einem kausalen Verständnis bis jetzt entziehen. 

B. Die Entwicklung der Blätter ist ausgezeichnet dadurch, daß 
erst Spitzenwachstum, darauf interkalares eintritt. Das Spitzenwachstum er- 
folgt in den typischen Fällen mit einer zweischneidigen Scheitelzelle. Doch 
wird diese bei den Hüllblättern der Tetraphisbrutknospenbehälter sowie bei 
denen Oedipodium, Tayloria und Splachnobryum früher oder später durch 
Randwachstum ersetzt, ähnlich wie bei vielen Farnprothallien ?). Eine weitere 
Ausnahme haben wir oben schon für Buxbaumia kennen gelernt. 

Es ist charakteristisch, daß auch bei einer 
anderen, primitive Charaktere aufweisenden Gat- 
tung, bei Andreaea, Abweichungen vom gewöhn- 
lichen Schema der Zellenanordnung vorkommen?). 
Einerseits finden sich hier Blätter, die die ge- 
wöhnliche Anordnung zeigen, andererseits solche, 
die zwar zuerst eine zweischneidige Scheitelzelle 
besitzen, dann aber zu einfacher Antiklinen- und 
Periklinenfächerung übergehen (A. petrophila), und 
endlich tritt bei A. rupestris diese von Anfang 
an auf. 

Fig. 799 zeigt die Zellenanordnung in einem 
jungen Blatt dieser Pflanze. 

Die allerersten Entwicklungsstadien habe ich 
nicht untersucht und finde auch bei den genannten 
Autoren keine Angabe darüber; es wäre möglich, 
. daß zunächst eine schief geneigte Wand auftritt 
(also die erste Einleitung zur Bildung einer zwei- Fig. 799. Andreaea rupestris. 
schneidigen Scheitelzelle), dann aber Querwände. Fe Blatt, stark vergr. 
Dies beobachtete ich bei den Primärblättern von m auecncneadige 

Scheitelzelle. 
Schistostega, die nicht selten aus einer Zellreihe 
bestehen, was, wie oben erwähnt, auch bei Ephemerum der Fall sein kann. 
Jedenfalls aber haben wir in den Blättern von A. rupestris Bildungen vor 
uns, die in ihrem Aufbau übereinstimmen mit den blattähnlichen Gebilden, 
wie sie auch am Protonema von AÄndreaea auftreten und dieser Aufbau er- 
scheint uns wie bei Buxbaumia als ein primitiverer mehr mit dem der Leber- 
moosblätter übereinstimmender als der bei den übrigen Laubmoosen. Wie 
schon innerhalb der Gattung Andreaea, namentlich bei der Bildung der breiteren 
Blätter, der Ubergang zu der gewöhnlichen Zellenanordnung stattgefunden 
hat, so auch bei der mit Buxbaumia verwandten Gattung Diphyscium. 


!) Diese ist hier sehr eigentümlich gestaltet, namentlich dadurch, daß ihre freie Außen- 
wand sehr klein ist (Fig. 806) und die Kanten teilweise abgeschrägt sind. Indes kann auf 
die Einzelheiten hier nicht eingegangen werden. HormEIsTEr (a. a. O. p. 456 Fig. 76) 
bildet einen Scheitel von Catharinea ab, in welchem die jüngste Seementwand parallel 
einer der Scheitelzellwände ist. 

®) Jonemans (a. a. O. p. 12). 

®) Vgl. BERGGREN u. Künn a. a. 0. 
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Daß bei verwandten Pflanzen die Zellenanordnung bei der Blattentwick- 
lung verschieden ist, kommt übrigens auch sonst vor: die Blätter von Salvinıa 
wachsen mit einer zweischneidigen Scheitelzelle, die von Azolla zeigen nie die 
Spur einer solchen. Bei der Starrheit, mit der sonst die Laubmoose alle 
Örganisationsverhältnisse festhalten und wegen des Vergleichs mit den Leber- 
moosblättern sind aber die erwähnten Abweichungen von Interesse, die Vor- 
liebe für das Scheitelzellwachstum, die auch bei den Embryonen und Antheridien 
der Laubmoose sich bekundet, hat so zu sagen auch die Blätter ergriffen. 


©. Die Blattgestaltung an den radiären Moosstämmchen ist eine 
sehr einförmige, die Anpassungen an äußereVerhältnisse sprechen sich mehr in 
der anatomischen Struktur als in den äußeren Gestaltungsverhältnissen aus. 


Hier sei deshalb nur erwähnt, daß alle Moosblätter einfach und unver- 
zweigt sind und ursprünglich einfache Zellplatten darstellen. Das bleiben sie 
auch bei den kleinsten Laubmoosen (z. B. Ephemerum und Nanomitrium). 


Aber auch die Blätter von Fabronia sphaerocarpa (Fig. 800), einem 
auf Baumfarnstämmen in Westafrika wachsenden Moose, dessen Stämm- 
chen mehrere Zentimeter Länge erreichen, gehören hierher. Sie sind merk- 
würdig durch zahlreiche, einzellige 
Auswüchse an ihrem Rande. Diese N ’ 
geben, zumal die Internodien des 
Stämmchens sehr kurz sind, der 
ganzen Pflanze ein ähnlich schwam- 
miges für die Wasseraufnahme be- 
deutsames Gefüge, wie es bei foliosen 
Lebermoosen (Trichocolea, Gott- 
schea-Arten) vielfach vorkommt. Daß 
es sich bei Fabronia um eine se- 
kundär entstandene „Anpassung“ 
handelt geht auch daraus hervor, 
daß bei den an der Basis der Stämm- 
chen stehenden Sprossen, welche die 
Sexualorgane tragen, die Blätter diese 
„Zerschlitzung“ nicht aufweisen, sie 
haben offenbar die ursprüngliche 
Blattgestaltung beibehalten. 

Kommen bei den Laubmoosen auch „Wassersäcke“ vor, wie sie in 
so reicher Mannigfaltigkeit bei den Lebermoosen sich finden ? 

Diese Frage müßte verneint werden, wenn nicht FLEISCHER !) bei den 
ventralen Blättern von ÜUyathophorella tahitensis Wassersäcke entdeckt 
hätte. Immerhin ist das nur ein vereinzeltes Vorkommnis. 

Bei den meisten Laubmoosen sind nur die Primärblätter einfache Zell- 
platten, die späteren legen einen Mittelnerv an, der aber deutlich als eine 
durch Teilungen parallel der Oberfläche der ursprünglich einschichtigen Blatt- 
anlage entstandene nachträgliche Verdickung des mittleren Blatteiles 
erscheint. Es gibt übrigens auch Moosblätter mit mehr als einem Blattnerven. 

Der höchste Grad äußerer Differenzierung ist der, welchen z. B. die 
Blätter von Polytrichum besitzen, an denen man deutlich einen Spreiten- 
teil und einen Scheidenteil unterscheiden kann. Die längsten mir bekannten 
Moosblätter fand ich bei einem bei Rio de Janeiro gesammelten Syrrhopodon 
(wahrscheinlich S. prolifer oder eine verwandte Art). Sie sind sehr schmal 
und werden 3 cm lang, so daß die Pflänzchen Cyperaceen-Keimpflanzen 


Fig. 800. Sproßstück von Fabronia sphaero- 
carpa, schwach vergr. 


!) FLEISCHER, Die Musci der Flora von Buitenzorg III. Bd. p. 1092. 


I. Bryophyten. 


gleichen. Die Mittelrippe ist durch Sklerenchymbündel ausgesteift, auch die 
Ränder. In der Rippe wie an den Rändern verlaufen lange siebröhrenähn- 
liche Leitungszellen. 

D. Außer Laubblättern haben viele Laubmoose auch Niederblätter 
und Hochblätter. 

Die Niederblätter kommen im unteren Teil der Sprosse vor, sie 
kommen nur als Schutzorgane, nicht oder nur nebensächlich für die Assi- 
milatıion in Betracht. 

Die Verhältnisse liegen hier ganz ähnlich wie beim Sp: rophyten 
mancher Samenpflanzen. Ein Bambussproß bringt zunächst nur scheiden- 
förmige Niederblätter hervor (die z. B. bei Dendrocalamus giganteus riesige 
Dimensionen erreichen), welche 
die Stammknospe schützen. 
Diese soll sich über den Grund 
erheben und dann erst assımi- 
hierende Seitensprosse erzeugen. 

Ganz ähnlich ist es mit 
dem schönen, in Fig. S01 abge- 
bildeten Bryum giganteum. 

Bei Pterobr vella longifrons 
(Fig. 302) finde ich die Sprosse 


Fig. 802. Pterobryella longifrons in ®,natürl 


Größe. Rechts ein noch unverzweigter, nur 
Fie. $01. Bryum eiganteum. Habitus- von silberglänzenden Niederblättern umhüllter 


bild einer Pflanze, nat. Gr. Sproß. Links ein reich verzweigter entfalteter. 
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zunächst bekleidet mit silberglänzenden, chlorophyllosen Niederblättern. 
Diese bestehen (mit Ausnahme des Basalteiles) aus langgestreckten skleren- 
chymfaserähnlichen Zellen, deren Membranen fast bis zum Verschwinden des 
Lumens verdickt sind (Fig. 803, 3) — gewiß eine merkwürdige Abweichung 
von dem zarten Bau, wie ihn sonst Moosblätter zu haben pflegen. Sie fallen 
später ab, der Sproß bildet in seinem oberen Teil Laubblätter, er wird hier 
plagiotrop und zweizeilig verzweigt und gleicht nun einem mit einem derben 
Stiel versehenen Farnblatt. Teleologisch betrachtet hängt die Hervorbringung 

von Niederblättern mit dem „Bestreben“ 


u 37% a zusammen, sich über das Substrat zu er- 
Aue heben, welche Einflüsse aber die Auf- 
JO Aa Au an or jr IT einanderfolge von Niederblättern und 


Laubblättern bedingen, wissen wir so 
wenig wie bei höheren Pflanzen. 

In anderen Fällen sehen wir sie 
an im Substrat kriechenden Sprossen 
auftreten, offenbar bedingt durch den 
Lichtmangel. Wie ich schon früher 
für Mnium undulatum gezeigt habe !), 
handelt es sich bei diesen Niederblättern 
um Hemmungssbildungen von Laub- 
blattanlagen. Diese bleiben auf einem 
ziemlich späten Entwicklungsstadium 
(nach Anlegung des Mittelnerven) stehen, 
nn 803. 1 und 2 Hedwigia ciliata. die Zellen bleiben klein und gleich- 
1 Stück eines Blattquerschnittes, 2 Stück artig, während am Laubblatt späterhin 


einer Flächenansicht, die Höcker schraf- s > . 
Ber Se na Arbeitsteilung zwischen den Rand- 


schnitt durch eine Knospenschuppe. Zellen und den inneren eintritt. Bei 
(Verer.) Zellwände stark verdickt, nur der oben erwähnten Pterobryella haben 
enge Zellhöhlungen. wir aber schon eine tiefer greifende 
Umbildung kennen gelernt, eine Um- 

bildung. die schon dadurch sich nicht als eine einfache Hemmungsbildung 
ausweist, daß die Niederblätter hier an oberirdischen Sprossen auftreten. 


Blattlose Laubmoossprosse gibt es, soweit meine Erfahrung reicht, 
nicht, obwohl solche ın den systematischen Werken z. B. für Ausläufer 
von Climacium dendroides beschrieben werden. Diese haben aber Nieder- 
blätter, welche als Schutz der Stammknospe dienen. 

Auf die Übergänge zwischen Niederblättern und Laubblättern einzu- 
sehen, würde keinen Zweck haben; nachdem der genetische Zusammen- 
hang beider nachgewiesen ist, versteht sich das Vorkommen von Mittel- 
bildungen von selbst. 

Alle die Moossprosse, welche Niederblätter tragen, gehen, wenn sie 
an das Licht kommen, wieder zur Laubblattbildung über. Solche, die 
dauernd als Rhizomsprosse dienen (wie das bei manchen Lebermoosen 
vorkommt), sind nicht bekannt. 


Von Interesse ist auch das Verhalten von Fontinalis, einem Wassermoos, 
das am liebsten in stark fließenden Gewässern wächst. Hier ist die Basis der 
Sprosse dem Substrat durch zahlreiche Rhizoiden fest angeheftet, der obere 
Teil flutet. An dem unteren angehefteten Teil bleiben die Blätter rudimentär. 
Wenn man Fontinalis in stehendem Wasser im Laboratorium kultiviert, bilden 


WE Beiträge zur Morphologie und Physiologie des Blattes. Bot. Zeitung 
1880 1 % 187. 
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sich namentlich im Frühjahr zahlreiche, mit kleinen Rhizoidenbüscheln und 
rudimentären Blättern besetzte, gekrümmte junge Sprosse — ein Zeichen dafür, 
daß diese ohne Kontaktreiz auftreten können !). 

akblatter finden sich namentlich als Hüllen der Sexualorgane, 
wenn man will, kann man auch die Hüllblätter der „Brutknospenbecher“ von 
Tetraphis dazu rechnen. Indes wird man von Hochblättern zweckmäßiger 
nur da reden, wo sich diese von den Laubblättern auffallend unterscheiden. 
namentlich auch dadurch, daß sie nicht deren Anpassungscharakter auf- 
weisen; scharfe Grenzen lassen sich naturgemäß auch hier nicht ziehen. 

So fehlt den Hüllblättern der Antheridienänte von Fissidens bryoides 
der für die Laubblätter charakteristische Flügel. Bei anderen Arten ist 


- er in reduziertem Zustand vorhanden. 


Bei Polytrichum kommen die Hochblätter, welche die männlichen 
„Blüten“ umgeben, ganz auf dieselbe Weise zustande, wie viele Hoch- 
blätter bei den Samenpflanzen: der Scheidenteil des Blattes vergrößert 
sich, während der Spreitenteil nur wenig entwickelt ist, er hat zudem einen 
großen häutigen Saum. 

Bedeutend verschieden von den vegetativen sind auch die „Perichätial- 
blätter“ (d. h. die die Archegongruppen umgebenden) von Diphyscium. 
Die vegetativen Blätter (Fig. 804, links) 
sind einfach zungenförmig, die Hüll- 
blätter der weiblichen Blüten sind viel i 
größer und breiter, sie endigen in eine 
lange Borste (wie wir sie bei den vege- j 
tativen Blättern vieler xerophiler Moose | 
antreffen) und haben am Rande oben 
„Wimpern“. Letztere sind Einrich- ! 
tungen zum Wasserfesthalten (was bei / 
der Befruchtung hier ebenso in Be- 
tracht kommt wie die ganz analogen | 
Einrichtungen bei den Lebermoosen), N |: 
die Borsten finden sich vielfach bei N | \ 
mehr xerophilen Formen. Gelegentlich N / 
finden sich Hochblätter, bei denen das x Er 


interkalare Wachstum gehemmt blieb, | 
dann ist fast nur die Borste vorhanden %* 
und an deren Basis zwei gefranste 
Anhängsel, die fast wie Nebenblätter | :: Pl 
aussehen. | hd | 

Daß Diphyscium mit seiner sonder- |}: Be | 
baren Hochblattbildung durchaus nicht hd 
vereinzelt steht, zeigt z. B. Adelothe- 
eium bogotense. Die Hochblätter Fis 804. Blä Sr! Daskiveh 
sind hier den Laubblättern (Fig. 805, II) rs ; Sa eng Links ; = 
gegenüber zarte Gebilde mit langaus- ana =. - er 
gezogener Spitze, siezeigensogar Andeu- “chend als das rechts bildet den Über- 
ee eaichen Aussweigungen wie etemd ae da re, Wildes er Baer 
sie sonst Moosblättern nicht zukommen. 

Nicht bei allen Laubmoosen sind so auffallende Unterschiede zwischen 
Laub- und Hochblättern vorhanden. Vielfach genügt zur Befruchtung 
offenbar die röhrenförmige Umhüllung durch wenig umgebildete Blätter. 


2) Vgl. auch v. Scuoexar, Zur Verzweigung der Laubmoose p. 35. 
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Es kommt auch nicht nur auf die Gestalt der Hochblätter an, die Menge 
der Spermatozoiden und die Entfernung bzw. Nähe von Antheridien und 
Archegonien, die Gleichzeitigkeit des Reifens usw. sind gleichfalls von 
Bedeutung. 

D. Die Anhangsgebilde der Sproßachsen, die man als Paraphyllien 
bezeichnet, sollen bei Besprechung der Wasseraufnahme erwähnt werden. 

E. Außerdem besitzen alle Moose mit Ausnahme der am meisten 
reduzierten Formen Anhangsorgane, welche wir als „Keulenhaare“ be- 
zeichnen können, obwohl ja Haare in dem Sinn wie bei Gefäßpflanzen bei 


Fig. 805. Adelothecium bogotense (ges. 1913 Fazenda da Bonito (Brasilien). /. Weib- 


licher Sproß mit Hochblättern (an der Basis mit einzelnen Teilblättchen). 7/7. (Stärker 


vergr.) Umriß eines Laubblattes. 


Moosen nicht vorkommen können. Sie bestehen meist aus mehreren basalen 
mit gebräunten Zellwänden versehenen Stielzellen und einer keulenförmigen 
Endzelle, der sich nach unten weitere übereinstimmendere Baus anschließen 
können. Seit zuerst bei Diphyscium foliosum die Schleimbildung an diesen 
„Haaren“ aufgefunden wurde t), ist diese bei einer Anzahl anderer Laub- 
moose z. B. Mnium (Fig. 807), Funaria, Tetraphis, Meesia, Oedipodium, 
Catharinea (Fig. 798, I) nachgewiesen ordee — ahrscherd ist sie 
weit verbreitet. ‚Jedenfalls entfalten die Keulenhaare ihre Tätigkeit nur 
in der Knospe, aus älteren Teilen kommt sie nur dann in Betracht, 
wenn sie — was nicht unwahrscheinlich ist — bei der Wasseraufnahme 
beteiligt sein sollten. Für die jugendlichen Teile ist anzunehmen, daß die 
Bedeutung der Keulenhaare dieselbe ist, wie die der Schleimhaare vieler 


!) GoeseL, Ann. du jard. bot. de Buitenzorg VII p. 69 und Über Jugendformen usw. 
Sitz.-Ber. Bayer. Ak. XXVI (1896) p. 464. 
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Lebermoose (vgl. p. 553), d.h. die des Schutzes des Vegetationspunktes durch 
Schleimausscheidung. Dafür spricht auch ihre frühzeitige Ausbildung. Die 
Keulenhaare entspringen meist in den Blattachseln, bei Dawsonia superba 
auch auf der Basis der Blattfläche (was nach JonGmans auch bei Oedipodium 
und Tetraphis gelegentlich vorkommt). Bei Wasserkulturen von Polytrichum 


- Fig. 806. Catharinea undulata. Fig. 807. Mnıum undulatum (nach 
Längsschnitt durch den Scheitel. ZIELINSKI). Stück eines Knospen- 
h „Keulenhaare“. Schleim über querschnitts, in den Blattachseln 
der Scheitelzelle durch Punktie- schleimabsondernde „Keulenhaare“. 


rung angedeutet. 


fand ich Keulenhaare auch an den Lamellen. Die Keulenhaare sind durch 
Übergänge verbunden mit den „Paraphysen“, die zwischen den Gametangien 
vielfach vorkommen. Es wird bei Besprechung der Gametangienstände zu 
erwähnen sein, daß die Paraphysen einiger Moose in Zellflächen über- 
gehen können. 


S 46. Symmetrieverhältnisse. 


Während in der Blattgestaltung die Laubmoose viel einförmiger 
sind, als die Lebermoose, ist dies betreffs der Symmetrieverhältnisse der 
Sprosse nicht der Fall. 


Das ergibt sich schon daraus, daß die beblätterten Lebermoose mit 
wenig Ausnahmen alle dorsiventral sind, bei Laubmoosen aber außer der 
herrschenden radiären Ausbildung auch dorsiventrale und bilaterale vor- 
kommt. 

Bei den radiären Formen ergibt sich außerdem eine größere Mannig- 
faltigkeit durch das Fehlen oder Auftreten der Scheiteltorsion. 


Was die bilateralen und dorsiventralen Formen anbelangt, so handelt 
es sich bei ihnen vorzugsweise um solche, die einseitig (oder von oben) 
einfallendem verhältnismäßig schwachem Lichte angepaßt sind. 


Das Problem ist, diesem Lichteinfall entsprechend aus dem einseitig 
beblätterten Stämmchen eine möglichst große dem Lichte dargebotene 
Fläche herzustellen. Wie sehr dies manchen Laubmoosen gelingt, davon 
überzeugte ich mich in den schattigen Schluchten Neuseelands: trotzdem 
die Augen auf Bryophyten einigermaßen eingeschult waren, hielt ich wieder- 
holt die flach beblätterten Hookeria-Stämmchen, ehe ich sie vom Boden 
resp. dem vermodernden Holz, auf welchem sie gerne wachsen, aufnahm, 
für thallose Lebermoose. 


Die Mittel, durch welche eine solche Fläche hergestellt werden kann, 
sind verschieden. Es kann in Betracht kommen: 1. eine Gestaltveränderung 
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der Blätter oder 2. eine solche der Sproßachse — beides kann auch zu- 
sammen auftreten!). 


Hier handelt es sich nur darum die auffallendsten Erscheinungen 
hervorzuheben, also die beiden, oft verbundenen Vorgänge auseinander- 
zuhalten. 


Denken wir uns ein junges Moosstämmchen mit zwei noch nicht aus- 
gewachsenen Blättern (a und d Fig. 808, /) von oben gesehen. Diese sollen 
über die Sproßachse hinaus flach ausgebreitet werden. Das kann ent- 
weder geschehen, indem die innere Blatthälfte stärker wächst als die äußere, 
das ganze Blatt also sichelförmig°) wird, während die Blattinsertion 
selbst quer bleibt (Fig. 808, //) oder die Blattinsertion wird annähernd 


R I. Mm. 


Fig. 808. Schema, vgl. Text. 


in die Längsachse des Stämmchens verschoben, wobei vielfach der obere 
Teil der Einfügungsstelle stärker wächst, als der untere und so das Blatt 
asymmetrisch — aber nicht sichelförmig — wird (Fig. 808, III). Folgende 
Beispiele mögen das erläutern: e 

1. Herstellung der Fläche durch Anderung der Blatt- 
gestaltung (Sichelblätter). Das auffallendste Beispiel bietet 
Drepanophyllum (Fig. 809, VI). Diese Gattung ist merkwürdig durch 
die sichelförmigen, scheinbar *) zweizeilig stehenden Blätter (von deren 
(restalt sie ihren Namen hat) von gänzlich asymmetrischem Bau. 


Die untere Hälfte des Blattes, welche an der Basis eingebogen 
ist, ist sehr viel schmäler als die obere. Die Einfügung der Blätter 
bleibt — soweit ich sie untersucht habe — eine quere, es biegt 
sich die Lamina aber bald in eine schräge Lage und zwar findet das 
sowohl auf der Ober- als auf der Unterseite der Sprosse statt, die Sprosse 
sind also bilaterale. Beide Seiten entsprechen der schematischen Abbildung 
Fig. 808, LI. 

Eine Parallelbildung dazu stellt Homalia falcifolia („die sichelblätterige“) 
dar, die Blattinsertion ist hier aber keine quere, sondern eine schiefe. An 
den Ästen, welche die Sexualorgane tragen, sind die Blätter nicht sichel- 
förmig — ebenso dürfte es auch bei Drepanophyllum sein, von welchem 
mir indes nur sterile Exemplare vorlagen. | 


2. Herstellung der Fläche durch Wachstumsverhält- 
nisse der Sproßachse. 


!) Daß auch die Gestaltveränderung der Blätter von der Sproßachse aus bedingt 
wird, ist kaum zu bezweifeln. Es ist also zwischen den beiden unterschiedenen Vor- 
gängen mehr nur ein äußerlicher Unterschied vorhanden. 

”) Diese Sichelblätter kommen also ganz anders zustande als die bei einseitiger 
a gekrümmten Blätter anderer Laubmoose wie Dieranum scoparium u. a. 
vgl. p. j 

3) Die gegenteiligen Angaben in der Literatur (die zweizeilige Stellung annehmen) 
sind wenigstens für das von mir untersuchte Drepanophyllum fulvum sicher unrichtig. 
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Hierher gehören viel zahlreichere Fälle. Wir können zunächst unter- 

scheiden a) anisophylle und b) isophylle Flachsprosse, wobei eine scharfe 
Abgrenzung natürlich nicht möglich ist. 

Da die Anisophyllie der Bryophyten im allgemeinen Teile (p. 231 ff., 

468) besprochen wurde, handelt es sich hier nur um Ergänzungen. Außerdem 

ließ die Vergleichung mit anderen Pflanzen in interessanter Weise er- 


Fig. 809. I—V Eriopus remotifolius. (Java 1885.) I Habitusbild einer fruktifizierenden 

Pflanze, nicht ganz 4mal vergr. II und /II Brutkörper, stark vergr.; A Auswuchs 

des Brutkörpers, 7 Trennungszelle. /V Eines der „Haare“ des Calyptra.. V Eines der 
„Haare“ der Seta. V/ Drepanophyllum fulvum. Habitusbild, 12mal vergr. 


kennen, wie dieselben Anpassungserscheinungen sich in ver- 
schiedenen Gruppen wiederholen. Diese schon im allgemeinen 
Teile hervorgehobene Tatsache mag hier durch neue Beispiele erläutert 
werden. 


a) Anisophylle Moosstämmchen. 


Bei diesen treten ganz ähnliche Gestaltungsverhältnisse auf, wie wir 
sie für Lycopodinen im allgemeinen Teil schilderten (p. 236, 246). 
wir sahen dort teils „Amphitrophie“ (d. h. Förderung der Flanken) teils 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Heft. öl 
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Epitrophie (Förderung der Lichtseite) teils Hypotrophie (Förderung der 
Schattenseite) auftreten. Dasselbe wiederholt sich bei den Laubmoösen. 
«) Amphitrophe Laubmoose. 


Eriopus remotifolius ©. Mürr. (Fig. 809, I). Dieses in Java 
gesammelte Laubmoos war mir dadurch von Interesse, daß die Blätter, 
welche auf der Oberseite und die, welche auf der Unterseite 
des Stämmchens stehen, kleiner, oft nur halb so groß als die seitlichen 
sind; es kommen übrigens Größenverschiedenheiten zwischen den oberen 
und unteren Blättern vor. Es entspricht dieser Fall dem von Lycop. 
complanatum (]Z, p. 238), wo auch. die oberen und unteren Blätter kleiner 
als die seitlichen sind (die Blattstellung ist aber eine andere). 


Die auf der Mittellinie des Stämmchens stehenden Blätter sind an- 
nähernd symmetrisch, die seitlichen asymmetrisch (was sich aus dem 
p. 245 erörterten Verhalten der Sproßachse erklärt). Die ersteren werden 
beim Wachstum des Stämmchens wenig oder gar nicht, die auf den Flanken 
stehenden Blätter aber so verschoben, daß die Blattspitze nach außen, 
der größere Teil der Blattfläche parallel der Längsachse des Stämmchens 
gestellt wird, dadurch kommt das Aussehen derartiger Stämmchen zu- 
stande. Die Asymmetrie wird daher offenbar durch die Sproßachse be- 
stimmt !). 

3) Epitrophe Laubmoose. 

Dafür wurden p. 232 schon Cyathophorum (Fig. 230, 810) und Hypo- 
pterygium (Fig. 225, III) als Beispiele angeführt. Da bei diesen Moosen 
keine Scheiteltorsion eintritt, 
gleichen sie sehr den meisten 
beblätterten Lebermoosen und 
FLEISCHER spricht auch bei ihnen 
von „Amphigastrien“. 

Indes gibt es auch epitrophe 
Moose mit Scheiteltorsion, die 
dann auf der Schattenseite mehr 
als eine Reihe kleinerer Blätter 
haben. So z.B. Solmsiella 
ceylanica, eine rindenbewohnende 
Form (Fig. 811, /Z, LIT). Die 
aste, welche die Sexualorgane 
tragen, sind — wie beı allen 
hierher gehörigen Formen — auch 
hier bezeichnenderweise isophyll. 

y) Hypotrophe Moose 
sind offenbar viel seltener als 
Fig. 810. Cyathophorum pennatum (Australien epitrophe. Ich weib a 
1898) von oben (schwach verer.). Die Blätter die Gattung Rhacopilum, die 

sind asymmetrisch. ein sehr merkwürdiges Verhalten 
zeigt. 

Untersucht wurde Rhac. africanum (Fig. 811). Wir können uns ein. 
Bild davon machen, wenn wir uns ein Cyathophorum oder Hypo- 


') Ahnlich verhalten sich Pterygophyllum-(Hookeria-)Arten. Bei Pt. quadrifarium 
konnten bei längerer Kultur in abgeschwächtem Lichte isophylle tief dunkelgrüne 
kleinblätterige Sprosse erhalten werden, ein Verhalten, das dem von Schistostega p. 456 
erwähnten entspricht, | 
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pterygium ') um 180° gedreht denken. Die Pflanze besitzt drei Reihen von 
Blättern. Die auf der Lichtseite stehenden sind viel kleiner als die auf der 
Schattenseite, auf der natürlich auch die Rhizoiden entspringen. Die 
kleinen Blätter bleiben quer inseriert und sind symmetrisch, die großen 
haben eine (namentlich auf der Unterseite) schief verschobene Einfügung 


Fig. 811. I Rhacopilum africanum. Sproß von oben 15/1. 17. Solmsiella ceylanica, Sproß 
von unten. /1/. von oben. 


und sind asymmetrisch. Die größere Hälfte ist, wie kaum bemerkt zu 
werden braucht, die untere (bei Uyathophorum und Hypopterygium die 
obere). Die großen Blätter kehren bei Rhacopilum ihre adaxiale, bei 
Oyathophorum ihre abaxiale Seite dem Lichte zu. 

Diese hypotrophen Laubmoose entsprechen also ganz den p. 241 ge- 
schilderten hypotrophen Lycopodinen — eine bemerkenswerte Parallel- 
bildung und zugleich ein deutlicher Beleg für die Auffassung, wonach 
die Symmetrieverhältnisse der Blätter in den meisten Fällen durch die 
der Sproßachse bedingt werden. 


b) Isophylle Formen. 
Die Herstellung der Fläche geschieht hier entweder «) durch Blatt- 
verschiebung annähernd in eine Ebene, bei Vorhandensein einer drei- 


!) Mit Hypopterygium haben frühere Systematiker (auch BRoTHERUS in EnGLEr- 
Prantre natürl. Pflanzenfamilien) Rhacopilum wegen der Beblätterung zusammengestellt. 
Freiıscher (Die Musci der Flora von Buitenzorg III. 1097) hat aber mit Recht darauf 
hingewiesen, daß die kleinen Blätter von Rhacopilum nicht wie bei Hypopterygium auf 
der Unterseite stehen. Ubrigens ist die Blattstellung nicht bei allen Rhacopilumarten 
dieselbe. — Der oben gezogene Vergleich mit Cyathophorum und Hypopterygium ist 
insofern nicht ganz zutreffend, als die Blattstellung bei Rhacopilum (wie auch aus der 
Abbildung hervorgeht) nur scheinbar eine dreizeilige ist. Indes habe ich, da für die 
hier verfolgten Zwecke nichts darauf ankommt, die Divergenz nicht untersucht. 

51* 
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seitigen Scheitelzelle oder #) es ändert sich das Scheitelzellwachstum, es 
werden nur zwei Blattreihen erzeugt. 

c) Wir verdanken LEITGEB !) den Nachweis, daß die merkwürdigen, 
einem Miniaturfarnblättchen gleichenden scheinbar zweizeilig beblätterten 
(aber mit längsgestellten Blatteinfügungen versehenen) Sprosse des Schatten- 
mooses Schistostega osmundacea (Fig. 412) durch Verschiebung aus !/,- 
Stellung der Blätter zustandekommen (vgl. p. 186, 465). Es ist dies die 


a 


nn 


Sy 


N 


IR 


Fig. 812. 


Fig.812. Schistostega osmundacea. Stämm- 
chen, dessen Blätter aus der !/;-Stellung 
und querer Einfügung in Y/,-Stellung und 
Einfügung in der Längsachse des Stämm- 
chens verschoben sind (vergr.). 


Fig. 815. Z. Mittenia rotundifolia(?), (ge- 
sammelt 1898 in Victoria, Austr.) Sproß- 
spitze mit annähernd in eine Ebene 
verschobenen Blättern. /I. M. Plumula, 
fruktifizierende Pflanze mit weniger regel- 
mäßiger Blattverschiebung. Die unteren 
Blätter sind noch quer eingefügt. 


Fig. 813. 


äußerste Steigerung eines Vorgangs, der bei Cyathophorum, Rhacopilum 
u. a. nur auf bestimmte Blätter sich erstreckt und auch bei diesen nicht 
bis zur vollständigen Verschiebung um 90° durchgeführt wird. Analog 
verhalten sich die Mittenia-Arten (Fig. 813), nur daß die Verschiebung 


!).H. Leiters, Das Wachstum von Schistostega, Mitt. des naturw. Vereins, Graz 1874, 


Ba - 
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hier nicht mit derselben Regelmäßigkeit und Eleganz wie bei Schistostega 
zustande kommt. 
3) Mit Anderung der Scheitelzellsegmentierung. 


Auch das merkwürdige Verhalten der Gattung Rhizogonium wurde 
früher (p. 462) schon erwähnt. Es sei hier nur bemerkt, daß es Arten 
mit nur radiär beblätterten Sprossen gibt, solche mit Sprossen, die unten 
radiär, oben zweizeilig beblättert sind, und endlich solche, bei denen der 
radiär beblätterte Sproßteil sehr reduziert ist oder ganz ausfällt. Die 
Sprosse, welche Gametangien tragen, sind aber stets radiär beblättert. 
Da auch die Scheitelzelle deutlich den Ubergang von dreiseitiger zu zwei- 


Fig. 814. Rhizogonium distichum. (Neuseeland 1898.) Habitusbild eines Sproßendes 
von unten und oben. (Schwach vergr.) 


seitiger Segmentierung erkennen läßt (p. 463), so ist hier das Zustande- 
kommen der zweizeilig beblätterten Sprosse aus mehrseitig beblätterten 
besonders klar. Die Blätter müssen aber erst durch eine Drehung in 
eine Ebene gebracht werden (Fig. 814). 


Daß bei Formen mit zweizeilig beblätterten kahnförmigen Blättern 
wie Orthorhynchium (Fig. 815) auch ein Wachstum mit zweischneidiger 
Scheitelzelle (die von Lorc# für das verwandte Phyllogonium nachgewiesen 
wurde) stattfindet, ist wahrscheinlich. Hier ist es die Beschaffenheit des 
ganzen Blattes, welche eine (oben und unten gleiche) Assimilationsfläche 
herstellt. 


Fissidens!) hat (wie p. 186 und 465 erwähnt), gleichfalls zwei- 
zeilige Blattstellung. Die Blätter führen hier nicht wie die von Rhizo- 
gonium eine Drehung aus und vergrößern sich auch nicht wie die der 
Phyllogoniaceen. Die eigentliche Blattfläche bleibt vielmehr verhältnis- 
mäßig klein, aber sie bildet auf der Außenseite einen flügelartigen Aus- 


) Vgl. E. S. Sarmox, On the genus Fissidens, Annals of botany Vol. XIII (1899). 
Daselbst auch die ältere Literatur. Die Entwicklungsgeschichte der Fissidensblätter 
wurde zuerst durch Lorentz aufgeklärt. 
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wuchs, der bei den meisten Formen den größten Teil der Assimilations- 


fläche darstellt (vgl. Fig. 816 und Fig. 196). 


Fig. 815. Orthorhynchium elegans (schwach vergr.). 
(Ceylon 1899.) 


Einesolche Flügel- 
bildung ist bei Leber- 
moosen (Gottschea, 
Micropterygium) ver- 
breitet. Bei Laub- 
moosen können nur 
Bryoxiphion und So- 
rapilla — Gattungen, 
welche systematisch 
nicht mit Fissidens 

zusammengestellt 
werden —alsParallel- 
bildungen angeführt 
werden !); die Dor- 
salflügel der Blätter 
sind aber gegenüber 
denen von Fissidens 
klein. 

Die Blattstellung 
ist auch bei diesen 
Arten zweizeilig ?). 

Die größte der von 
mir untersuchten Bryo- 
xiphıum-Arten ist Br. 
mexicanum. 

Die etwa 4 cm 
langen !/,— 1 mm brei- 
ten Sprosse dieses son- 
derbaren Mooses würde 
man ohne eingehendere 
Untersuchung im ge- 
trockneten Zustand 
eher für ein Grasblatt, 
als für ein Laubmoos 
halten. Wie bei Fissi- 
dens haben die Primär- 
blätter noch keinen 
Flügel, bei den oberen 
wird er nur etwa 
4 Zellen hoch. 

Die Veränderung 
der radiären Ausbil- 
dungsprichtsichnicht 
immer in der Gestal- 
tung und Anordnung 
der Blätter aus. 


Die letztere kann eine radiäre bleiben und trotzdem die Bildung der 


Seitenäste auf die Flanken beschränkt werden. 


a) Abbildungen bei SALMoN a. a. 0. 


Als Beispiele solcher 


?) D. H. CamrgerL gibt (Mosses and ferns II. ed. p. 217) an, es sei bei Bryo- 
xiphion eine dreischneidige Scheitelzelle vorhanden. Vielleicht bezieht sich diese An- 


gabe aber auf ein nicht hierhergehöriges Moos. 
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ampbitropher Laubmoose wurden früher schon Hylocomium splendens, 
Hypnum (Ptilea) crista castrensis und Thuidiumarten aufgeführt (vel. 


Fig. 816. Fissidens adi- 
antioides (nach ScHIn- 
PER). 1 Stück einer 
Pflanze mit „axillären“ 
Sexualsprossen (der 
oberste rechts weiblich). 
2 u. 3 Blätter von oben 
und unten. 


p. 189 und p. 466). Die Art der Verzweigung gibt diesen Moosen ihr 
eigenartiges Aussehen (Fig. 175), die verhältnismäßig kleinen Blätter treten 
dabei sehr zurück. 


$ 47. Verzweigung und Arbeitsteilung der Sprosse. 


Wie die Verzweigung vor sich geht ist p. 77 geschildert worden. 

Hier ist also nur das weitere Verhalten der Seitenzweiganlagen zu 
besprechen. Wie bei den Samenpflanzen mit axillärer Verzweigung ist 
auch bei den Moosen die Zahl der angelegten Seitensprosse eine viel 
srößere als die der entwickelten. Man findet also eine oft große 
Zahl von „ruhenden“ Astanlagen !). Diese können verschiedene Ausbildung 
erreichen. Teils stellen sie embryonale mit einer Scheitelzelle ver- 
sehene Zellgruppen dar, teils kleine Knospen, teils wie bei Polytrichum 
kurze, keulenförmige, in den Blattscheiden geborgene Aste. 

Die Hemmung in der Entwicklung ist teils von inneren, teils von 
äußeren Ursachen bedingt. 

Sie ist vor allen Dingen eine korrelative, d.h. durch den im Wachs- 
tum begriffenen Hauptsproß veranlaßt. Entfernt man ihn. so treiben 
ruhende Knospen (mit Bevorzugung des apikalen Teiles) aus ?), sie stellen 
dann Erneuerungssprosse dar. 

Von äußeren Bedingungen kommen in Betracht Licht und Feuchtigkeit. 

Etiolierte Laubmoossprossen bleiben (wie schon in der 1. Aufl. ange- 
führt wurde) unverzweigt, auch solche, die am Lichte reichlich Seiten- 
sprosse entwickeln, z. B. Hypnum (Hylocomium) splendens, H. crista 
castrensis u. a... Auch hier kommt eine Korrelation in Betracht?): ent- 
sipfelt man diese etiolierten Triebe, so entwickelt sich ein Ersatzseiten- 


Laubmoosstämmchens. Festschrift für ScawEnnpEner Berlin 1899, v. ScHöxau, Zur Ver- 
zweigung der Laubmoose. Diss. München 1910. 

?) Dabei treten manchmal von dem normalen Verhalten abweichende Gestaltungs- 
verhältnisse hervor. Bei Climacium dendroides z. B. ist der den „Stamm“ des bäum- 
chenartigen Mooses bildende Sproßteil unverzweigt. Entfernt man die Spitze, so treten 
häufig zwei „Stämme“, die eine Gabelung vortäuschen könnten, aus wachsenden Ast- 
anlagen auf. | 

3) Solehe etiolierten Sprosse verhalten sich ganz ähnlich. wie die Luftwurzeln vieler 
höherer Pflanzen. Vgl. Gorser, Einleit. in die experim. Morphologie p. 189. 
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sproß. Die korrelative Hemmung kann, wie sonst, unter besonders 
günstigen Ernährungsverhältnissen aufgehoben werden. 


Auch die entwickelten Sprosse zeigen vielfach ein begrenztes Wachs- 
tum. So die Seitenzweige der erwähnten Hypnaceen, auch die Haupt- 
sprosse von Hypnum splendens, Schistostega u. a. 


Diese Hemmung ist in den — freilich nicht zahlreichen — genauer 
untersuchten Fällen stets eine induzierte. D. h. es gibt bei den Moosen 
keine von vornherein „innerlich“ voneinander verschiedene vegetative !) 
Sprosse. Es ist aber möglich, daß solche Fälle noch gefunden werden 
können. 


Die Begrenztheit des Wachstums ist teils durch die Verhältnisse der 
Wasserzufuhr, teils durch Korrelation bedingt. Letzteres gilt z. B. für die 
Seitensprosse der Hypna. Wenn man sie vom Hauptsproß abtrennt und 
weiter kultiviert, wachsen sie weiter und bilden Pflanzen, die der, von 
welcher sie genommen werden, gleichen °). 


Der Hauptsproß von H. splendens kann bei starker Wasserverdrängung 
und geminderter Beleuchtung (die aber stark genug sein muß, um die 
Astentwicklung zu ermöglichen) unbegrenzt weiter wachsen — der sonst 
so eigentümliche Stockwerksaufbau unterbleibt dann also. 


Daß außer der Weachstumsstärke auch andere Verschiedenheiten 
zwischen Haupt- und Seitensprossen vorhanden sein können (so in der 
(restaltung und im Chlorophyligehalt der Blätter, Besitz oder Mangel von 
Paraphyllien usw.), braucht kaum erwähnt zu werden. Wichtiger sind die 
Unterschiede in der Wachstumsrichtung, die bei Besprechung des Geo- 
tropismus erwähnt werden sollen. 


‚Jedenfalls zeigen die Moose, daß bei ihnen die Arbeitsteilung der 
verschiedenen Sprosse eine weniger scharfe, und die Abhängigkeit der 
Sproßgestaltung von äußeren Faktoren eine größere ist als bei höheren 
Pflanzen. 


Habitus. 


Ehe die Beziehungen zur Außenwelt näher erörtert werden, möge aber 
noch der Habitus der Gesamtpflanze in einigen der Hauptformen besprochen 
werden ?). 

Wenn dabei als Einteilungsgrund orthotroper oder plagiotroper Wuchs 
benutzt wird, so ist nicht zu vergessen, daß ein und derselbe Moossproß 
zuerst orthotrop und dann plagiotrop wachsen kann, wie dies von Hylo- 
comium (Hypnum) splendens und Mnium angeführt wurde (p. 189). Hier 
kommt es nur auf das Endergebnis an. Ebenso ist selbstverständlich, daß 
die Wuchstypen nicht scharf voneinander zu trennen sind. 

I. Orthotroper Wuchs. 


A. Stämmchen kurz bleibend, meist keine vegetativ bleibenden Zweige, 
gesellig, „Kurzrasen“, z. B. Funaria hygrometrica. 


!) Für die stark umgebildeten „Brutknospen“ wird dies kaum gelten. 

?) Während bei Entgipflung die Seitensprosse sich nicht verändert, weil die ruhenden 
Knospen austreiben. In anderen Fällen z. B. Climacium dendroides genügt gesteigerte 
Wasserversorgung, um die Seitensprosse (die normal begrenzten Wachstums sind) zu 
unbegrenztem Wachstum zu bringen. 

3) Vgl. GrESENHAGENn, Die Moostypen der Regenwälder. _Ann. du jard. bot. de 
Buitenzorg 3&me suppl. 1910 p. 732. Die im Text gegebene Übersicht ist im wesent- 
lichen dieser Abhandlung entnommen. 
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B. Stämmchen verlängert, mit einem Rhizomteil im Boden steckend. 
meist keine oberirdischen Seitenzweige entwickelt: z. B. Polytrichum, 
Dawsonia. Diese Wuchsform umschließt die größten Moose, was ermög- 
‚licht wird einerseits durch ihren hochentwickelten Rhizoidenapparat und 
reich gegliederten anatomischen Bau, andererseits durch die Rhizombildung, 
die einen festen Stand im Boden gewährt und eine ausgiebigere Rhizoid- 
bildung ermöglicht. 

C. Stämmchen dicht gedrängt, Moospolster (Grimmia pulvinata, 
Leucobryum glaucum usw.). 

D. Bäumchenmoose: Unterer Teil unverzweigt, oberer mit einem 
Schopf großer Laubblätter oder radiär angeordneten Zweigen Bryum 
(Rhodobryum) giganteum, Fig. 801, Olimacium dendroides. | 

E. Hängemoose. Diese sind in den Tropen in sehr feuchten Berg- 
wäldern verbreitet, ähnlich wie in Europa die hängenden Flechten 
(Usnea, Bryopogon u. a.). Beide werden von niedriger gelegenen Stand- 
orten offenbar durch die an diesen eintretenden längeren Trockenperioden 
fern gehalten. Sie sind an Zweigen mit Kriechsprossen befestigt, von denen 
dann en Haupttriebe herabhängen. (Eingehenderes vgl. (sIESENHAGEN 
na U.) 


II. Plagiotroper Wuchs (oder doch Flächenentwicklung, nicht radiäre 
Ausbildung). 

F. Wedelmoose (d. h. der untere Teil der Sproßachse als unverzweigter 
Stiel ausgebildet, oben Verzweigung in einer Ebene) z. B. Hypopterygium 
filieulaeforme; zuweilen besitzt der Stiel statt Laubblätter Niederblätter 
(Pterobryella). 


(&. Flachmoose. 


a) Vom Substrat sich erhebend: Fissidenstypus, Schistostegatypus, 
Cyathophorum (die Sprosse stehen, wenn das Moos z. B. auf einem Baum- 
stamm wächst, meist horizontal von diesem ab), Hookeriatypus. 


b) Dem Substrat anliegend : Thuidium u. a. 


Selbstverständlich könnte man die Zahl der Abteilungen noch ver- 
erößern, und z. B. eine Gruppe „Protonemamoose“ bilden, mit einzeln 
dem Protonema entspringenden Stämmchen (Ephemeraceen), eine Gruppe 
Wassermoose u. a. Doch geben die oben aufgezählten wenigstens eine An- 
deutung der großen Mannigfaltigkeit im Habitus der Moose. 


Zweites Kapitel. 


Beziehungen der Laubmoose zur Außenwelt. 


$S 48. Die Wasserversorgung. 


Wir haben bei den Lebermoosen gesehen, daß die Beziehungen zum 
Wasser in der Gestaltung besonders stark hervortreten. Bei den Laub- 
moosen kommen zwar keine so mannigfaltigen Anpassungen, wie sie zum 
Festhalten von Wasser bei den Lebermoosen sich finden, vor, aber Ein- 
richtungen dafür und zum Leiten des Wassers haben auch bei den Laub- 
moosen eine große Bedeutung. 
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Für die Wasserbewegung von Bedeutung und bei manchen Moosen 
allein vorhanden ist vor allem die äußere Leitung, die in den durch die 
Blätter, den Rhizoidenfilz usw. gebildeten kapillaren Hohlräumen an der 
Außenseite der Stengel erfolgt. 


Diese hat zuerst Ü. SCHIMPER !) erkannt und vor fast 60 ‚Jahren in 
einem Vers mitgeteilt, der als solcher schauderhaft ist, aber eine gute Be- 
obachtung enthält ?). 

„Empfindlich für das Feuchte, 
Wie für des Ortes Leuchte, 

Was Wurz’ und Stengel leisten, 
Gleich siehst du bei den meisten; 
Was die geheim auch mischen, 
Sie können nicht erfrischen 

Die kargen Wasserfasser — 

Moos welkt im Glase Wasser! 
Die Blätter sind die Leiter, 
Und außen geht es weiter!“ 


Diese Worte enthalten tatsächlich freilich eine e Auffassung 
der Wasseraufnahme bei den Moosen ?). 
Denn nicht alle verhalten sich gleich ®). 


Es ist zu unterscheiden zwischen solchen, die einen „Zentralstrang“ 
haben und solchen, die dieses Gewebe nicht besitzen; zwischen beiden 
stehen die Moose mit rudimentärem Zentralstrang. Es ist bezeichnend, 
daß die mit Zentralstrang versehenen Moose auch eine reichliche Rhizoid- 
entwicklung aufweisen: so namentlich die hoch organisierten Polytrichaceen 
mit ihren Rhizoidsträngen, während die Rhizoidentwicklung bei den Moosen 
ohne oder mit rudimentärem Zentralstrang eine viel geringere ist. Diese 
wachsen teils auf trockenen Substraten, wo sie während der Trocken- 
periode sich „tot stellen“, bei Befeuchtung sich äußerlich vollsaugen, teils 
im Wasser ®) (Beispiele bei Rostock a. a. O.). 

Als Beispiel für Moose mit Zentralstrang für die Gattung Dawsonia 
(Fig. 817) erwähnt (und zum Vergleich damit Polytrichum, Fig. 818) — 
einerseits weil in ihr UnGER zuerst das Vorhandensein von „Blattspuren“ 
(d.h. vom Blatt in den Stamm eintretende Gewebestränge) entdeckte, 
andererseits weil in dieser Gattung eine Art (D. superba) die größte (fast 
!, m Länge erreichende) Laubmoosform darstellt. Die Anordnung der 
Blattspuren wurde p. 207 als ein besonders deutlicher Beweis für die 
Scheiteltorsion angeführt (vgl. Fig. 197, 1—3). 


') Der bekannte Begründer der Scnımper-Braun’schen Blattstellungslehre, nicht der 
Bryologe. 

°) ©. ScHIMPER, Mooslob, 1857 p. 13. 

>) Der Sporogonstiel mancher javanischer Lebermoose, z. B. des in Fig. 809 ab- 
gebildeten Eriopus, ist mit Haaren besetzt, die wahrscheinlich Wasser aufnehmen. (Vgl. 
Fig. 809, II u. IV. 

gj' Vol. Ourmans, Über die Wasserbewegung in den. Moospflanzen usw. In Conxs 
Beitr. zur Biologie der Pflanzen Bd. IV (1884). HABERLANDT, Beitr. zur Anatomie und 
Physiologie der Laubmoose. Jahrb. für wissensch. Bot. XVII (1886). VaAızey, On the 
absorption of water and its relation to the constitution of the cell wall in Mosses. 
Annals of botany I, 1887. R. Rostock, Die Aufnahme und Leitung des Wassers in der 
Laubmoospflanze. Dissert. Jena 1902. Taxstey und Cnıck, notes an the conducting 
tissue-system in Bryophytes. Ann. of botany Vol. XV 1900. GoEBEL, Archegoniaten- 
studien X (Flora 1906). 

5) Daß im übrigen die Verhältnisse recht verwickelt sein können d. h. daß man 
nicht ohne weiteres aus den Lebensverhältnissen auf Fehlen oder Vorhandensein eines 
Zentralstrangs schließen kann, ist nicht zu verwundern, zumal der Zentralstrang ver- 
schiedenen Funktionen nicht nur der Wasserleitung dienen kann. 


.—. nu: Hi 
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Im Zentralzylinder finden sich teils weitere, langgestreckte mit sehr 
schief gestellten dünnen Endwänden versehene wasserleitende Zellen 
(„Hydroiden“), teils dickwandige, stärkeführende. Beide sind in ihren 
(srößenverhältnissen sehr verschieden. Isolierte Hydroiden ergaben (nach 
Messungen von Dr. MErL) Längen von 4,2—6,5 mm, einen Durchmesser 
von 0,027 mm. Die angrenzenden langgestreckten Zellen waren nur 
0,27 mm lang, 0,008 mm breit. Wir 
können also sagen, daß die Hydroiden 
etwa 20 mal länger sind als die ihnen 
angrenzenden Zellen. Eine gefärbte 
Flüssigkeit drang bei einem in dieser 
abgeschnittenen Stämmchen beider- 
seits in 35 Sekunden etwa 1 cm in 
die Hydroiden (und nur in diese) ein. 
Diese sind offenbar tote Zellen, 
in denen, wenn sie entleert sind, auch 
ein negativer Druck herrschen mag. 
Rostock hat bei anderen Moosen 
die Bewegung von Salpeterlösung im 


Fig. 817. Dawsonia superba. 

Querschnitt durch ein Rhizom. 

Im Zentralzylinder die Hydro- 
iden angedeutet. 


Fig. 818. (Nach Tanstey und 
C#ıcK.) Querschnitt durch ein 
Stämmchen von Polytrichum 
commune. Im Zentrum der 
aus Hydroiden bestehende 
Strang. umgeben von dünn- 
wandigen „Leptoiden“. 


Zentralstrang unverletzter Pflanzen verfolgt und fand z. B. bei Polytrichum 
in 6 Stunden eine Steighöhe von 9 cm. 

Bei Samenpflanzen legt nach SacHs ein Wasserteilchen im Holz häufig 
innerhalb einer Stunde einen Weg von 50-80, zuweilen selbst von 200 cm 
zurück. Damit verglichen ist also die Wasserbewegung im Zentralstrang 
der Laubmoose eine recht langsame. Aber vorhanden ist sie. Sie ist 
auch natürlich viel langsamer als die äußere Leitung. Für die Gresamt- 
auffassung der Moosorganisation aber ist das Vorhandensein einer inneren 
„Leitung von Bedeutung, namentlich für den Transport der aus dem Boden 
aufgenommenen Nährsalze. Man kann sich davon und von der Bedeutung 
der Rhizoiden übrigens durch einen einfachen Versuch überzeugen: nımmt 
man im feuchten Wald einen Rasen von Catharinea undulata mit samt 
der Erde aus dem Boden, so „welken“ die Pflanzen bald, während unge- 
. stört gebliebene Pflanzen daneben nicht welken, die äußeren Verhältnisse 
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sind für beide dieselben geblieben. Beim Herausnehmen sind aber die lang 
ausgedehnten Rhizoidenstränge jedenfalls beschädigt worden und Catha- 
rinea ist für Austrocknung überhaupt empfindlicher als z. B. Polytrichum, 
dessen Blätter noch Wasser durch ihre Lamellen kapillär festhalten können. 

Daß außer Wasser und gelösten Nährsalzen auch andere Baustoffe 
im Zentralstrang geleitet werden können, geht schon aus oben über Dawsonia 
(sesagten hervor. 

Auch ist es zweifellos, daß der Zentralstrang und die Blattspuren 
auch für Wasserspeicherung in Betracht kommen. Ihm kann auch von 
den Blättern her Wasser zugeführt werden, obwohl, wie es scheint, nur 
in geringem Maße). 

Die Blätter haben, soweit sie untersucht sind, keine kutikularisierten 
Wände, sie welken rasch und nehmen rasch Wasser von außen auf, und 
zwar spielt hierbei die Quellung der Zellmembranen offenbar eine andere 
Rolle als bei den höheren Pflanzen, selbst ein totes Moosblatt wird da- 
durch sofort wieder „turgeszent“. Damit bringen wir wie bei den Leber- 
moosen auch die Tatsache in Zusammenhang, daß viele xerophile Laub- 
moose in ihren Blättern sehr stark verdickte Membranen haben (so An- 
dreaea), die relativ viel Wasser festhalten können. Bei manchen sind an 
den Blattflügeln, rechts und links 
an der Blattbasis besondere Zellen 
mit oft gallertig verdickten Mem- 
branen ausgebildet, die offenbar 
der Wasseraufnahme und Speiche- 
rung dienen ?) (vgl. z. B. Fig. 819). 

Soweit wir derzeit wissen ist 
aber bei keinem Laubmoos die 
innere Leitung allein vorhanden, 
d. h. die Wasseraufnahme von 
außen ausgeschlossen, wie letzteres 
bei den meisten Marchantiaceen 
der Fall ist. 

Bei diesen kommt es freilich 
nicht zueinerirgendwieins Gewicht 
fallenden inneren Leitung, weil der 
dorsiventrale Vegetationskörper 
mit seiner rhizoidbildenden Unter- 
seite dem Substrat aufliest. 


Fig. 819. Dienemon semieryptum. I. Zellen Moose (und _liebermoose) 
der Blattbasis im Flächenschnitt. //. Stück können übrigens nicht nur flüssiges 


eines Querschnitts durch die Blattbasis, rechts 
4 „Flügelzellen*“ mit gallertig verdickten Wasser aufnehmen, sondern auch 


Wänden. III. Stück der Blattfläche mit Wasserdampf verdichten. 
„Schleimzelle“. Nach K. MÜLLERS?) Versuchen 


fand in 14 Tagen eine Gewichts- 

zunahme in Prozent aus einer dampfgesättisten Atmosphäre statt bei 

Frullania dilatata 30,3 °/,, bei Anomodon viticulosus 40,8 °/,, Hypnum mollus- 
cum 51,8°,, Neckera pennata 58,2 ],. 

Dabei scheint mir besonders wichtig, daß es, wie ein Vergleich toter 

und lebender Moose zeigt, die Membran ist, welche die Verdichtung des 


1) Vgl. Rostock. a. a. 0. 

>) Vgl. GoEBEL, Archegoniatenstudien X (Flora 1906). 

>) Kart MÜLLER, Untersuchung über die Wasseraufnahme durch Moose und ver- 
schiedene andere Pflanzen und Pflanzenteile. Jahrb. f. wissensch. Bot. 46 (1909) p. 987. 
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Wasserdampfes ausführt. Verf. hat in der 1. Aufl. dieses Buches auf die 
Bedeutung der Zellmembran der Moose für Wasseraufnahme und Wasser- 
speicherung hingewiesen und betont, daß sie eine andere ist als bei höheren 
Pflanzen. Dagegen finden sich analoge Verhältnisse bei den Flechten. 
Auch hier kann die oft starke Verdickung der Zellmembranen der Hyphen 
mechanisch oft nur in ganz untergeordneter Weise in Betracht kommen. 
wohl aber ist sie sehr wichtig für Wasseraufnahme und Wasserspeicherung, 
auch Salze usw. können in der Membran adsorbiert werden. Moose und 
Flechten wachsen ja auch vielfach unter denselben Lebensbedingungen. 


Wir können wohl sagen, daß für die Wasserversorung die äußere 
Leitung hauptsächlich in Betracht kommt, die innere dagegen namentlich 
der Nährsalzversorgung dient. 


Einrichtungen zur Wasserspeicherung (außer der im Zentralstrang und 
in den Membranen erfolgenden) sind bei den Sprossen der Laubmoose 
nicht bekannt, wohl aber solche zum Festhalten von Wasser und zum 
Schutze namentlich jugendlicher Teile gegen zu starke Erhitzung, resp. 
Austrocknung. Von den xerophilen Formen sind übrigens viele gegen 
periodisches Austrocknen sehr widerstandsfähig. Es scheint sogar für einige 
Moose periodische Austrocknung eine Lebensbedingung zu sein, wenigstens 
ist es mir nicht gelungen, Andreaea, die dauernd feucht gehalten wurde, 
am Leben zu erhalten, wahrscheinlich ist sie ebenso wie z. B. Metzgeria 
periodischem Austrocknen angepaßt). 

Im folgenden seien einige der hauptsächlichsten Anpassungen kurz 
besprochen. 


$ 49. Einrichtungen zum Festhalten von Wasser’). 


A. Bewirkt durch die Form des Blattes. Hier fehlt, wie schon er- 
wähnt, die reiche Mannigfaltigkeit der Anpassungen, wie die Lebermoose 
sie zeigen. Die Blätter der Laubmoose sind zwar oft kahnförmig gestaltet, 
manche sind an der Basıs löffelförmig erweitert und bei Phyllogonium 
speciosum einem schönen, von Baumästen herabhängenden Moose, das ich 
in Venezuela und Brasilien sammelte, greifen die Blattränder der zwei- 
zeilig gestellten Blätter auf der der Anheftungsstelle gegenüberliegenden 
Seite übereinander, so daß dadurch eine den Stamm umgebende Röhre 
entsteht. Bei Phyllog. fulgens kommt es ebenso wie bei manchen Neckera- 
ceen im basalen Teile der Blätter sogar zu Ausstülpungen des Blattes, 
welche einigermaßen an die „Auriculae“ der Lebermoose erinneru, aber 
doch nur an deren allereinfachste Formen. Auch sonst ist die Blattbasis 
bei den Laubmoosen, wie oben angeführt wurde, oft besonders für die 
Wasseraufnahme eingerichtet; aber Bildungen, die wir den komplizierteren 
„Auriculae* der Lebermoose an die Seite stellen könnten, sind außer den 
Wassersäcken von Cyath. tahitensis (p. 796) nicht bekannt. 


B. Bewirkt durch den Bau des Blattes. 
1. Durch Auswüchse der Blattflächen. 


a) Der einfachste Fall ist der, daß ähnlich, wie dies p. 634 für Aneura 
hymenophylloides geschildert wurde, sich die Zellmembranen nach außen 


!, Es bleibt dabei unentschieden, ob sich das auf ein Fernhalten von Pilzen usw. 
bezieht, welche bei dauernder Feuchtigkeit die Oberhand gewinnen oder auf andere 
Einwirkungen. 

2) Vgl. Lorcn, Beiträge zur Anatomie und Biologie der Laubmoose. Flora Bd. 78, 
Jahrg. 1894. 
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wölben !), und dadurch die Blattoberfläche mit „Mamillen“ versehen wird, 
so bei Timmia-Arten, Bartramia ityphylla u. a. 

b) Ursprünglich vielleicht von «a abzuleiten ist die Bildung von 
„Papillen“ ?), die im fertigen Zustand als zentrifugale Zellwandverdickungen 
erscheinen. Bei Hedwigia ciliata (Fig. 803, 1 u. 2) stellen sie (vgl. Anm. 1) 
einen außerordentlich wirksamen Kapillarapparat für Wasser dar. 

Ebenso finden sie sich bei anderen, an sonnigen, trockenen Standorten 
wachsenden Moosen, wie Encalypta, Barbula, Racomitrium, Grimmia, 
Weissia — niemals aber bei hygrophilen. 

Da manche gewöhnlich xerophile Moose auch „hygrophile* Formen 
an feuchten Standorten bilden können, so wäre zu untersuchen, ob an den 
letzteren die Papillen nicht ausgebildet werden. Nach Analogie mit dem 


Fig. 820. Blattquerschnitt von Polytrichum commune. Oben die Lamellen, welche auf 
dem verbreiterten Mittelnerven stehen. In letzterem zwei Sklerenchymbänder, dazwischen 
Leitungsgewebe. Die mit zarten „Teilungswänden“ versehenen Zellen sind die Hydroiden. 


unten für manche Polytrichaceen Anzuführenden, erscheint es wahrschein- 
lich, daß die Papillen durch Feuchtkultur (ebenso bei Lichtmangel) zum 
Verschwinden gebracht werden können. 

c) Ausgiebiger als „Papillen“ und Mamillen wirken Auswüchse der 
Blattfläche in Form von Zellreihen oder Zellplatten, aus chlorophyll- 
haltigen Zellen bestehend. Man hat diese Auswüchse früher nur als Ver- 
stärkung des Assimilationsapparates betrachtet, aber mit Unrecht). Die 
Assimilation kann nur bei Gegenwart von Wasser vor sich gehen, die 
Lamellen oder Zellreihen stehen so dicht gedrängt, daß sie Wasser zwischen 
sich festhalten. Auch eine Vergleichung der Standortsverhältnisse führt 
zu demselben Resultat. Wir finden die schönst entwickelten Lamellen 
auf den breiten Nerven der an exponierten Standorten wachsenden Poly- 
trichumarten *) (Fig. 820, 821), bei der nahe verwandten, aber an mehr 
feuchten und schattigen Standorten wachsenden Catharinea undulata sınd 
die Auswüchse kleiner und weniger zahlreich (meist 4-6). Die eigent- 


'!) Auch die Wellung der Blätter bei Neckera-Arten wäre als Mittel, Wasser fest- 
zuhalten, hier anzuführen. 

?) Schon Hrpwıc hat sie für Hedwigia eiliata beschrieben (Descripto et adumbratio 
mier.-anal. muse. frond. T. I. Lipsiae 1787 p. 109). Er sagt von den Blättern: „Papillis 
nimirum, seu potius vesiculis diaphanis omne eorum exterius planum dense obsitum est 
quae spongiae in modum, avide adeo attrahunt humiditatem, ut, si plantulam penitas 
sicecam pollice et indice basi sua surreetam teneas, et minimam aquae guttulam ibi 
immittas, haec illico attracta, verticaliter adscendat de folio in folium, unde amoenissimo 
spectaculo sensim paulatimque unum post alterum ad cacumina usque erigatur, expan- 
datur refleetaturque.“ Die „vesiculae“ sind in Wirklichkeit solide Membranverdickungen. 

3) Flora 1893 p. 431. 

*) Vgl. die eingehende Darstellung bei Lorc#, Die Polytrichaceen, Abh. der Kgl. 
Bayer. Akademie der Wiss. II. Kl. 23. Bd. III. Abt. 1908. 
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liche Blattfläche ist hier noch. chlorophyllreich, sie rollt sich bei Aus- 
trocknung über die Lamellen ein, bei Polytrichum tritt die Blattfläche in 
ihrer Bedeutung als Assimilationsorgan ganz und gar zurück gegenüber 
den hier mächtig entwickelten Lamellen. 

Diese sind, wie STorLz') nachwies, auch an die kapilläre Außenleitung 
des Stämmchens angeschlossen. Sie reichen bis an den Scheidenteil des 
Blattes hinab, wenn dieses. Wasser birgt, leiten sie es bis zur Blattspitze. 

Es wurde behauptet, daß die Lamellen bei Feuchtkultur verschwinden. 
Dies ist nicht richtig, sie werden nur reduziert, am meisten bei C'atharinea, 
wo sie, wie erwähnt, ohnedies am kleinsten sind. Wenn man Polytrichum 
in Wasser kultiviert, werden die Blätter schwarz ?), die neuen, dem 
Wasserleben angepaßten haben niedrigere Lamellen. Wohl aber eibt 
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Fig. 822. Dawsonia longiseta. 
Fig. 821. Polytrichum piliferum (nach Lorch). I. Querschnitt durch die Lamellen. 
Junges Blatt im Querschnitt. Die Lamellen 11. Querschnitt durch den basalen 
und die Zellen der Blattrippe haben noch nicht Teil des Blattes, Lamellen reduziert. 
Ihre fertige Ausbildung erreicht. Die Blatt- III. Flächenschnitt durch die La- 
fläche ist über die Lamellen hergekrümmt. mellen. 


es Polytrichaceen, welche die Läamellenbildung ganz eingebüßt haben. ähn- 
lich wie es Marchantiaceen mit fehlender Luftkammerschicht gibt. Catha- 
rınea bildet einen Ubergang zum vollständigen Verschwinden, das z. B. 
. bei Atrichopsis eingetreten ist. 


Bei einigen Barbula-Arten (B. aloides, ambigua, membranifolia) 
finden sich dicht gedrängte, verzweigte Zellreihen (die Membran der End- 
zellen ist oft eigenartig — offenbar zum Schutze — verdickt). Die ein- 
schichtige Blattfläche ist konkav über den mit Auswüchsen versehenen 
E hergebogen, wodurch ein vortrefflicher Schwammapparat zustande 
ommt. 


Auch Pottia-Arten mit Lamellenauswüchsen gibt es (P. cavifolıa, 
barbuloides u. a.), so daß also hier ein Anpassungscharakter vorliegt, der 
in drei Verwandtschaftsreihen der Laubmoose (Polytrichaceen, Barbulaceen, 
" Pottiaceen) unabhängig voneinander aufgetreten ist. Übrigens hat auch 
Campylopus polytrichoides auf der Unterseite seiner Blätter lamellen- 
ähnliche Bildungen, die aus ziemlich diekwandigen Zellen bestehen, und 
deren Funktion noch genauer zu untersuchen ist; wahrscheinlich ist, dab 
auch sie zum Wasserfesthalten dienen (Fig. 494). 


U) STOLZ-GIESENHAGEN, Zur Biologie der Laubmoose, Flora 90 Bd. 1902. 
?2) Vgl. v. Scnönav, Flora 105 (1913) p. 246. 
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C. Auch die Stämmchen mancher Moose besitzen chlorophyllhaltige 
Auswüchse, die Wasser festhalten (und auch kapillar leiten) können. Es 
sind dies die sogenannten Paraphyllien, die sich z. B. bei einigen 
Thuidium- und Hypnumarten finden; wir haben analoge Bildungen bei 
einigen Liebermoosen kennen gelernt. 


Bei den Laubmoosen sind sie dadurch merkwürdig, daß sie teilweise 
in ihrer Ausbildung sich der der Blätter sehr nähern und wie diese als 


Fig. 824. 


Fig. 824. I/—IV Hypnum splendens; V Thuidium tama- 
riseinum; 2 u. ZI junge Paraphyllien; 7/1/ u. IV Spitze 
zweier älterer (aber noch nicht ausgewachsener); V fertiges 


N A Paraphyllium von Thuidium. 
N) 


I 
„ Fig. 823. Paraphyllium von Hypnum splendens, 210 mal 
vergr. Links unten ist eine Spitze umgebogen. 


Fig. 823. 


Zellflächen erscheinen (Fig. 823). Indes handelt es sich dabei meiner An- 
sicht nach um Gebilde, die aus Zellfäden hervorgegangen sind, und die 
auch nicht die charakteristische Anordnung der Blätter besitzen. Bei 
Hypnum splendens bedecken die Paraphyllien als dichter Filz die Ober- 
fläche der kräftigen Sprosse, sie sind ‚breitere oder schmälere Zellflächen, 
die verzweigt sind, wobei die langen Aste nach verschiedenen Richtungen 
hin abstehen (vgl. Fig. 823). 

Die Entwicklungsgeschichte der Paraphyllien wurde bei H. splendens 
untersucht. Es zeigte sich, daß sie schon frühzeitig in der Stammknospe 
angelegt werden; ihre Zahl steigt in dem Maße, wie die Segmentober- 
fläche wächst; es werden auch neue Paraphyllien zwischen die alten ein- 
geschaltet. 


Von Interesse ist, daß die Zellenanordnung mit der der Blätter über- 
einstimmt. Es ist eine zweischneidige Scheitelzelle (Fig. 824 I, LI) vor- 
handen, aus deren Segmenten in ganz regelmäßiger Reihenfolge rechts 
und links die Aussprossungen angelest werden, die ihrerseits die be- 
schriebene Zellenanordnung wiederholen. Schließlich treffen sich die 
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„Segmentwände“ aber in dem fadenförmigen Ende des Paraphylliums 
(oder seiner Auszweigungen) nicht mehr (Fig. 824. III IV\. Sıe sind 
aber in sehr charakteristischer Weise schief zur Längsachse des Fadens 
gestellt, was an die vom Protonema geschilderten Verhältnisse erinnert. 
An den Seitenzweigen höherer Ordnung werden auch die Paraphyllien 
schmäler und spärlicher. 

Bei Thuidium haben nur die Hauptsprosse Paraphyllien. Diese 
sind meist nur verzweigte Zellreihen (Fig. 824. V) mit knorrigen Aus- 
wüchsen versehen (ähnlich wie die Papillen der Blätter): es ist hervorzu- 
heben, daß solche Paraphyllien auch aus der Basis der Blätter ent- 
springen können. Manche sind auch als Zellflächen entwickelt, deren 
Entstehung ich aber abweichend von dem oben für H. splendens Ge- 
schilderten fand. Es tritt hier die Entstehung aus Zellfäden noch deut- 
lich hervor, es ist kein „Scheitelzellwachstum“ vorhanden, sondern ein- 
fache Antiklinen- und Periklinenfächerung wie bei der Blattentwicklung 
von Andreaea, weshalb auf Fig. 824, V verwiesen werden kann. Die 
Blätter von Thuidium haben dagegen dieselbe Zellenanordnung wie die 
anderen Laubmoosblätter. 

So bilden die Paraphyllien von Thuidium den Ubergang zu den 
Protonemafäden begrenzten Wachstums. welche aus der Stammoberfläche 
anderer Laubmoose entspringen. 

Auch die zur Brutkörperbildung dienenden oberen Proto- 
nemafäden werden zugleich der Wasseraufnahme dienen, so die des in 
Fig. 809 abgebildeten Eriopus remotifolius; bei Drepanophyllum falcatum 
finden sich ähnliche Bildungen. 

Wir sehen also, daß die Paraphyllien zu betrachten sind als aus der 
Stammoberfläche entspringende Protonemaäste begrenzten Wachstums, die 
sich teilweise zu Zellflächen entwickelt haben, der Weasseraufsaugung 
dienen und zugleich eine Verstärkung des Assimilationsapparates dar- 
stellen, Bildungen, die teilweise eine der der Blätter analoge Wachstums- 
und Ausbildungsweise erlangt haben. 

2. Durch leere Zellen mit durchlöcherten Wänden. 

Auch diese Einrichtung ist als Parallelbildung verschiedene Male ın 
verschiedenen Verwandtschaftskreisen aufgetreten, und zwar an Pflanzen, 
die sehr verschiedene Standorte bewohnen. nämlich einerseits nasse und 
andererseits trockene! 

Für das erste bieten die Arten der Gattung Sphagnum ein bekanntes 
und oft erörtertes Beispiel. 

Es genügt, hier kurz an das Wesentliche zu erinnern, auf die Ver- 
schiedenheiten, welche die einzelnen Arten zeigen u. a. kann nicht ein- 
gegangen werden. 

Leere Zellen, welche nach außen hin Öffnungen haben und durch 
Verdickungsleisten ausgesteift sind (? Fig. 825, 826) finden sich in den 
Blättern zwischen den netzförmig zusammenhängenden chlorophyllhaltigen. 

Auch die Stammoberfläche ist mit solchen toten Zellen, die m 

Fig. 827 in mehreren Schichten vorhanden sind, überzogen. Durch- 
löchert sind hier nicht nur die Außenwände. sondern namentlich auch 
die gemeinsamen Wände. 

Diese toten durchlöcherten Zellen stellen kapillare Räume dar, die 
sıch mit Wasser vollsaugen können. Auch ist durch die dichte Be- 


Goebel. Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. ı Heft. 32 


E 


820 Spezielle Organographie. 


blätterung und die vom Stamm herabhängenden Zweige weiter für eine 
ausgiebige Außenleitung gesorgt. 

Die Sphagna saugen Wasser auf wie ein Schwamm und können es 
in großer Menge auch von unten nach oben leiten. 


Paun!) fand, daß 10 g wasserfreie Substanz aus Wasser aufnahmen: 
Bei Sph. molluscum das 26,Sfache, bei Sph. cymbifolium das 23,2 fache, 
bei Sph. cuspidatum das 20,3fache, bei Sph. platyphyllum das 16 fache. 

Torfmoose verdunsten be- 
trächtliche Mengen von Wasser: 
nach OLTMANNS verdunstet ein 
Rasen von Sphagnum cymbifoli- 
um 5mal so viel als eine gleich 
sroße Wasserfläche. Diese Torf- 
moose sind im allgemeinen auf 
nasse Standorte angewiesen. 
PAur unterscheidet Hochmoor-., 


Wald- und Flachmoorsphagnen. Fig. 826. Sphagnum Russowii (nach 


Die Moorsphagnen können Russow). Stück eines Blattquerschnittes, 
Wasser und darin gelöste Stoffe 4 chlorophy en Löcher der leeren 
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Fig. 827. Stück eines Stammquerschnittes von 


Fig. 825. Links Stück einer Flächen- Sphagnum eymbifolium nach Sachs, & innere 

ansicht eines Blattes von Sphagnum Zellen mit farblosen Wänden, r peripherische 

acutifolium (nach Sacas). / Löcher, mit dunkelgefärbten Wänden, el Mantelleerer 

f Aussteifungsleisten der leeren Zellen, welche durch Löcher Z miteinander 
Zellen. in Verbindung stehen. 


aus dem Substrate aufnehmen; unter den Waldsphagnen die, welche 
an nassen Stellen vorkommen. Das Wasser, welches ihnen zur Verfügung 
steht, ist aber arm an wichtigen Aschenbestandteilen. Die starke Wasser- 
verdunstung wird also, wie SAcHs zuerst hervorgehoben hat ?), ermöglichen 


')H. Paur, Die Kalkfeindlichkeit der Sphagna und ihre Ursache, nebst einem An- 
hange über die Aufnahmefähigkeit der Torfmoose für Wasser, Mitt. der Kgl. Bayr. Moor- 
“ kulturanstalt 2 Heft. 

"rel. 12 Aufl =p.:279: 
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aus dem nährstoffarmen Wasser doch eine größere Menge von Salzen zu 
erzielen. 


Außerdem aber beziehen die Sphagna, wie neuerdings wiederholt be- 
tont worden ist, Nährstoffe von oben. Sie gelangen zu ihnen durch den 
Staub. Wichtig ist dabei die stark sauere Reaktion der Zellmembranen. 


Die Sphagna des trockenen Waldbodens (die aber nur in Gegenden 
mit verhältnismäßig hoher Luftfeuchtigkeit vorkommen) sind auf das 
Regenwasser angewiesen. An trockeneren Standorten schließen die Stämm- 
chen zu dichteren Rasen zusammen und halten das Wasser dadurch fest, 
sie nähern sich so dem Verhalten der Leucobryaceen. 


Betreffs der sonstigen Eigentümlichkeiten dieser merkwürdigen Pflanzen- 
gruppe, namentlich auch ihre (in verschiedenem Grade) ausgeprägte .Kalk- 
feindlichkeit“, muß auf die Spezialliteratur verwiesen werden. Hier sei 
nur noch erwähnt, daß die chlorophyllhaltigen Zellen von den durch- 
löcherten, wie Fig. 826 zeigt, meist so überwölbt sind, daß sie gegen Aus- 
trocknung und Erhitzung, auch wenn die letzteren nur Luft (bzw. Wasser- 
dampf) enthalten, vortrefflich geschützt sind, eine Tatsache, welche bei 
Bryum argenteum und den Leucobryaceen wiederkehrt. 


Während die „porösen Zellen“ von Sphagnum von MOLDENHAWER 
entdeckt wurden !) — ihre Durchlöcherung wurde aber längere Zeit noch 
bestritten —. war es H. Mont, dem es gelang, eine den porösen Zellen 
von Sphagnum analoge Bildung auch bei zwei anderen Laubmoosen auf- 
zufinden ?. Es waren dies Leucobryum glaucum und Octoble- 
pharum albıidum. 


Monk glaubte freilich, daß ein Unterschied dieser Blätter denen vom 
Sphagnum gegenüber darin bestehe, daß sie nur unter sich, nicht aber 
mit der Außenwelt durch Löcher in der Membran in Verbindung stehen ’°). 
Spätere Autoren haben dies öfters nicht beachtet und getäuscht von einer 
(in Wirklichkeit nicht vorhandenen) Analogie mit Sphagnum angenommen, 
daß auch die Leucobryumzellen alle nach außen durchlöchert seien *). 


Ja die durch Sphagnum bewirkte Hypnose geht sogar soweit, daß 
man Leucobryum dieselben Standorte zugeschrieben hat wie Sphagnum. 
So nennt SCHIMPER°?) Leucobryum mit Sphagnum als „ein Moos der 
Torfmoore und anderer nasser Standorte“. 


Das ist ein Irrtum. In der Umgebung Münchens kommt Leuco- 
bryum in Menge vor. Aber nicht auf nassen Standorten, sondern auf 
Waldboden mit Polytrichum juniperinum (das von L. gl. öfters umwachsen 
und erstickt wird), Dieranum undulatum u. a. Die schönen Leucobryum- 
polster wachsen auch auf Baumwurzeln, also gewiß nicht auf nassen Stand- 
orten! Sie beziehen ihre Feuchtigkeit also von oben, nicht von unten. 


!) MOLDENHAWER, Beiträge zur Anatomie der Pflanzen 1812 p. 117. 

?2) H. v. Most, Anat. Untersuchungen über die porösen Zellen von Sphagnum, 
nebst einem Nachtrag über den Bau der Blätter von Dieranum glaucum und Octoblepharum 
albidum, Flora 1838 p. 337 (auch in „Vermischte Schriften“, Tübingen 1845). Später 
wurden solche Zellen dann auch bei den anderen Angehörigen dieser Gruppe gefunden. 

3) Auf diesem Standpunkt steht (trotzdem er längst als unhaltbar erkannt worden 
war (vgl. z. B. GorBer, Die Museineen (1881) Fig. 14, A), auch die Darstellung in 
EnGLeER-PranTr, Natürl. Pflanzenf. I, 3 (1894) p. 199 u. 342. 

*) So HaserLanpt, Physiolog. Pflanzenanatomie 4. Aufl. (1909) p. 214. 

5) A. F. W. Schımper, Pflanzengeographie p. 693. — Es sei dazu bemerkt, dab 
Leucobryum auch in Hochmooren vorkommen kann, aber nur an trockenen Stellen. 
Es wächst dort (nach Mitteilung von Herrn Dr. Parr) in einer kurzblätterigen Kümmer- 
form (f. albidum). 
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Dementsprechend sind manche tropische Formen der Leucobryaceen und 
Leucophaneen Epiphyten. 

Jedem Botaniker, der in den Tropen war, ist das auf Palmstämmen 
und anderen Bäumen sehr häufig wachsende Octoblepharum albi- 
dum mit seinen schmal-zungenförmigen wie „gewachst“ aussehenden 
Blättern bekannt!) — weniger leicht bekommt man die auf hohen Rasa- 
malabäumen bei Tjibodas wachsenden bis 5 cm dicken Polster von Schi- 
stidium speciosum Fl. zu Gesicht. 

Alle diese Moose wachsen an Standorten, welche zeitweilig wasserarm 
sind. Wäre das nicht der Fall, so würden sie auch nicht oft die weiße 
Farbe aufweisen, die so auffallend ist, daß sie für die Namengebung meist 
ausschlaggebend war (Leucobryum, Leucophanes, O. albidum). Die 
weiße Farbe kann ja nur vorhanden sein, wenn die leeren Zellen mit 
Luft (bzw. Wasserdampf) gefüllt sind, während, wenn sie mit Wasser sich 
füllen, die grüne Farbe der chlorophyllhaltigen Zellen hervortritt. Wenn 
also z. B. SprucE von Leucobryum Martianum, das bei San Uarlos, einem 
der feuchtesten Orte der amerikanischen Aquatorialebene wächst, hervor- 
hebt, dab es „weiß wie der Schnee“ sei, so geht daraus ohne weiteres 
hervor, daß selbst dort die leeren Zellen oft nicht wasserhaltig sind! 
Sphagnum zeigt das viel seltener. Tatsächlich liegen die Lebensverhältnisse 
bei den Leucobryaceen anders; ihre leeren Zellen dienen nicht nur zum 
Aufsaugen und Festhalten von Wasser, sie bilden auch für die chlorophyll- 
haltigen einen Schutzmantel gegen rasche Austrocknung — vielleicht auch 
gegen zu starke Belichtung und Erwärmung ?) —, das mag an einem Bei- 
spiel, dem oben genannten Octoblepharum albidum etwas näher erörtert 
werden ?°). | 

Die Blätter bestehen großenteils aus mehreren Zellschichten, nur 
an der Basis ist beiderseits eine einschichtige scheidenförmige Ver- 
breiterung vorhanden, die sich nach oben hin verliert*). Die chloro- 
phylihaltigen Zellen, die unter sich an verschiedenen Stellen in Zu- 
sammenhang stehen (was auch auf dem Querschnitt Fig. 828, I her- 
vortritt), sind im mittleren Teil des Blattes von mehreren Lagen toter 
leerer Zellen bedeckt. Diese stehen miteinander durch Löcher an den 
Innenwänden in offener Verbindung. Aber die große Mehrzahl hat 
keine Verbindung mit der Außenwelt. Freilich fehlt diese nicht 
(wie Monut annahm) ganz. An einem gefärbten Blatte treten auf der 
Unterseite nahe dem Blattrande und nahe, der Blattspitze Zellen hervor, 
die bei oberflächlicher Betrachtung einige Ähnlichkeit mit Spaltöffnungen 
aufweisen. Sie sind kleiner als die übrigen Zellen, ihre Außenwand ist 
etwas hervorgewölbt und mit einem großen Loch versehen (Fig. 828, 17). 
Diese Loochzellen liegen entweder einzeln oder zu 2—3 zusammen, haupt- 
sächlich, wie erwähnt, nahe dem Blattrand auf der Unterseite. Sie dienen 


!) Gelegentlich wird es mit Orchideen u. a. auch in unsere Gewächshäuser einge- 
schleppt, scheint sich aber dort nicht lange zu halten. 

?) Wie das auch vom Velamen der Orchideenluftwurzeln gilt (vgl. GoEBEL, pflan- 
zenbiol. Schilderungen p. 192). 

3) OLtmanns Über die Wasserbewegung der Moospflanze, Dissert., Straßburg 1884, 
W. Lorch, Beiträge zur Anatomie und Biologie der Laubmoose, Flora 78, Bd. (1894). 
Einzelheiten von lediglich systemat. Interesse bei J. Carport, Recherches anatomiques sur 
les Leucobryacöes (Mem. de la societ& nat. des seiene. nat. et mathemat. de Cherbourg) 
T. XXXII (1900—1902). Die Angaben im Text nach eigenen Untersuchungen. 

*) Man ‚hat den mehrschichtigen Blatteil als Mittelnerv betrachtet, namentlich 
wegen der Übereinstimmung mit Dier. albidum. Das ist gewiß berechtigt, aber 
schließlich ist eben der „Nery“ auch nur der mittlere mehrschichtige Teil des Blattes. 
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wohl weniger der Wasseraufnahme als dem Entweichen der Luft. wenn 
das von der Blattbasis her eindringende Wasser diese verdrängt. 

An der Blattbasis sind nämlich viel zahlreichere Zellen mit durch- 
lochten Wänden vorhanden (Fig. 828, III), eine Erscheinung, welche an 
das von Calymperes und Syrrhopodon Anzuführende erinnert. An dieser 
Stelle, die durch das Aufeinanderliesen der Blätter auch am besten vor 
Austrocknung geschützt ist, geht die Aufnahme des durch die „Außen- 
leitung“ zugeführten Wassers am schnellsten vor sich. 


Fig. 825. 1.—III. Octoblepharum albidum (Java 1886). /. Querschnitt eines Blattes, 

chlorophyllhaltige Zellen punktiert. //. Stück einer Flächenansicht der Unterseite, nahe 

dem Rande mit zwei Lochzellen. //I. Zellen des basalen Flügels von unten. /V. Leuco- 
bryum glaucum, Stück eines Blattes nahe der Basis von oben. 


Auch bei Leucobryum ist der Vorgang im wesentlichen derselbe 
wie bei Octoblepharum, wenngleich bei ersterem die Lochzellen (Fig. 828, 
IV) nicht immer so auffällig von den anderen sich abheben. Aber auch 
bei Leucobryum sind die Löcher der Mehrzahl nach im basalen Blatt- 
teil, wenige auch an der Spitze. Die Mehrzahl der leeren Zellen aber ist, 
entsprechend Monts Angabe, nach außen geschlossen. Schließlich sei 
noch erwähnt, daß Leucobryum im Wasser untergetaucht, nicht lange lebte, 
und daß eine Veränderung des Baus selbst bei Pflänzchen, die (aus ab- 
geschnittenen) Blättern im Wasser sich entwickelten, nicht wahrgenommen 
wurde. 

Von der Lebensweise der Sphagnaceen ist also die der Leucobryaceen 
wesentlich verschieden. Hier soll (teleologisch gesprochen!) das Wasser 
nicht wie bei Sphagnum rasch verdunsten, sondern längere Zeit für die 
chlorophyllführenden Zellen festgehalten werden, die beiden scheinbar 
ähnlichen Blattstrukturen sind also verschiedenen äußeren Verhält- 
nissen angepaßt. 

Experimentell näher zu untersuchen ist die Wasseraufnahme bei’ Dicra- 
num albidum, welches in seiner Blattstruktur einen Übergang von dem 
gewöhnlichen Dicranaceenblatt zu dem von Leucobryum bietet. 
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Durchlöcherte Zellen finden sich auch bei den Pottiaceengattungen 
Calymperes, Syrrhopodon, Encalypta; hier aber meist nur in 
einer Schicht, und im unteren Teil des Blattes (vgl. LorcH a. a. O.). 
Die Löcher finden sich 
hier auf fast allen oder 
allen Außenwänden und 
Seitenwänden. 

Wie weit die Umbil- 
dung des Blattgewebes 
zur Wasseraufsaugung — 
unterZurückdrängungder 

Assimilationsarbeit — 
gehen kann, zeigte die 
Untersuchungvon Syrrho- 
podon revolutus Dz. & Me». 

Fig. 829, I gibt ein 
Habitusbild des Blattes. 
Die chlorophyllhaltigen 
Zellen, deren Areal durch 
Schraffierung angedeutet 
Fig. 829. Syrrhopodon revolutus. I Blatt, schwach ist, nehmen nur einen 
vergr., die chlorophylihaltigen Teile schraffiert. 1! Quer-- kleinen Teil des Blattes 
schnitt durch den unteren Teil eines Blattes, stärker in Anspruch, der bei 
vergr. III Flächenansicht des unteren Teiles, die weitem erößere wird ein- 
mechanischen Zellen sind nur durch Schraffierung an- 2 

genommen von Zellen, 


gedeutet, die leeren, mit Löchern versehenen treten a 2 
deutlich hervor. die leer sind, und deren 


Wände (sowohldieAußen- 
wände, als die Seitenwände) Löcher haben. Ein Querschnitt durch den 
unteren Teil des Blattes (Fig. 829, /I) zeigt nur zweierlei Gewebeformen: 
die leeren Wassersaugzellen und das mechanische Gewebe der Blattrippe 
und des Blattrandes, welches den Rahmen bildet, an welchem die dünn- 
wandigen leeren Zellen aufgehängt sind, die sonst nicht die nötige Festig- 
keit haben würden. Die chlorophyllhaltigen Zellen sind außerdem noch 
mit Papillen besetzt, so daß hier wirklich alles Erdenkliche getan ist, um 
Wasser festzuhalten. Denn außer den genannten anatomischen Eigentüm- 
lichkeiten kommt noch in Betracht, daß das Blatt nicht flach, sondern 
stark konkav vertieft ist, und daß die Stämmchen in dicht gedrängten 
Rasen wachsen. Es gibt dies Moos an Schwammwirkung also einem 
Sphagnum oder einer Leucobry acee kaum etwas nach. 


Die Blätter pflegen bei derartigen Syrrhopodonarten dicht überein- 
ander zu liegen und steil aufgerichtet zu stehen. Dadurch sind die 
wasseraufsaugenden Zellen zum Teil gedeckt und vor raschem Wasser- 
verlust geschützt. Indes kann man nicht annehmen, daß die Chlorophyll- 
bildung deshalb an den von anderen Blättern bedeckten Teilen unter- 
blieben sei, denn auch die chlorophyllosen Teile sind — wenigstens teil- 
weise — bei den Blättern (abgesehen von den in der Knospe stehenden) 
dem Lichte zugänglich. 

Calymperes und Syrrhopodon sind — soweit meine Erfahrungen reichen 
— hauptsächlich als Epiphyten und Felsbewohner in den niederen 
Regionen wärmerer Länder !) verbreitet, an Stellen also, an denen sonst 
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1!) Die Calymperaceen nannte der Bryologe C. Mürrer deshalb auch „Malariamoose“, 
sie finden sich auch in der Mangrove Region mit Vorliebe. 
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die Moosvegetation verhältnismäßig (vor allem mit der feuchten Bergregion 
verglichen) spärlich ist. Die große Aufsaugefähigkeit der Blätter ist 
zweifellos eine der Eigenschaften, welche ihnen ihr Vorkommen an den 
genannten Standorten ermöglichen. Sie opfern einen Teil des sonst haupt- 
sächlich der Assimilation dienenden Blattgewebes der Wasseraufsaugung 
— für Bewohner der ständig feuchten Bergregion wäre das eine heil- 
lose Verschwendung. Auch eine solche ist natürlich möglich, aber nur dann, 
wenn keine für den betreffenden Standort besser ausgerüsteten Bewerber 
vorhanden sind, namentlich solche, die ihr Baumaterial zu raschem Wachs- 
tum, nicht zum Aufbau leerer Zellen verwenden. 


S 50. Schutz gegen Vertrocknen. 


Viele Moose könnten nicht bestehen, wenn sie nicht imstande wären, 
Austrocknung lange Zeit zu überstehen ohne Schaden zu nehmen. 

Manche xerophile Arten können selbst nach jahrelangem Trocken- 
liegen sich weiter entwickeln. So führt z. B. Loesk£!) an, daß Racomi- 
trium sudeticum, nachdem es 7 Jahre trocken im Herbar gelegen hatte, 
bei Befeuchtung weiter wuchs — es waren also mindestens die embryonalen 
Zellen noch lebendig. 

Dabei zeigte sich *) — ebenso wie dies p. 647 für Lebermoose ange- 
führt wurde — ein und dasselbe Moos, wenn es vorher feucht kultiviert 
war, weniger widerstandsfähig gegen Austrocknung als nach Trockenkultur. 
Im letzteren Fall ist offenbar der Zellinhalt ein anderer, der osmotische 
Druck ein höherer als ım ersteren, auch die Beschaffenheit der Zell- 
membran ist wahrscheinlich in beiden Fällen verschieden. Dementsprechend 
werden z. B. Wassermoose durch Trockenheit viel rascher geschädigt und 
getötet als „xerophile“. 

Trotz dieser Fähigkeit Trockenperioden zu ertragen, finden sich auch 
Einrichtungen, die als Schutz gegen Austrocknung, teilweise wohl auch 
gegen starke Erwärmung zu betrachten sind. 


Es mag dies damit zusammenhängen, daß einerseits namentlich die 
jugendlichen im Knospenzustand befindlichen Teile für die Weiterführung 
des Lebens besonders wichtig sind; andererseits damit, daß ein lang- 
samer Wasserverlust leichter ohne Schädigung wird ertragen werden 
können als ein rascher. 

Es sind teils Bewegungen der Blätter, teils solche der Sproßachsen, 
welche eine Verlangsamung der Austrocknung herbeiführen können. 


Die Sprosse von Leptodon Smithii rollen sich in ähnlicher Weise 
ein wie dies p. 647 (Fig. 604) für ein folioses Lebermoos geschildert wurde. 


Die Blätter von Polytrichum sind im feuchten Zustand gegen die 
dem Stämmchen anliegende Blattscheide um 90° geknickt. Bei Aus- 
trocknung richten sie sich so auf, daß sie dem Stämmchen anliegen und 
der Laminarsaum des Blattes biegt sich über die Lamellen °). 

Bei anderen Moosen winden und drehen sich die Blätter zusammen 


1) L. Lorske, Die Laubmoose Europas. I. Grimmiaceen (1913) p. 11. Polytrichum 
alpinum wuchs mir nach 16 monatlicher Austrocknung weiter. 

2) E. Irmscher, Über die Resistenz der Laubmoose gegen Austrocknung, Jahrb. 
für wiss, Bot. 50 (1910) p. 387ff. Daselbst weitere Literatur. 

3) Betreffs des Zustandekommens dieser Bewegung, die auch an toten Pflanzen 
vor sich geht, vgl. die Arbeiten von Srorz und Lorc#. Irrige Annahmen finden sich 
in der oberflächlichen Abhandlung von Basrır, Revue generale de botanique 1891. 
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und bilden so einen Luft festhaltenden Mantel um die Knospen. So hat 
die Gattung Helicophyllum (ein felsen- und rindenbewohnendes Moos) ihren 
Namen daher, daß die Blätter sich beim Eintrocknen nach der Oberseite 
des Stämmchens (und zwar teilweise schraubenförmig) einkrümmen. Die 
Ursache dafür dürften Schrumpfungserscheinungen in dem Blattnerven sein. 


Wir sahen dieselbe Wirkung bei den Leucobryaceen erreicht dadurch, 
daß die lebenden Zellen mit einem Mantel von toten, lufthaltigen umgeben 
werden. Dasselbe finden wir auch in anderen Fällen, wo aber die toten 
Zellen nur als Schutzmantel, nicht auch zur Wasseraufnahme dienen. 


Bryum argenteum hat seinen Namen von dem Silberglanz seiner 
Sprosse, bedingt durch Absterben des Zellinhalts im oberen Teil der 
Blätter. Dadurch wird die Stammknospe mit einem Mantel umgeben, der 
die Wasserabgabe herabsetzen muß. Es hängt von äußeren Umständen 
ab, wie weit dieser Vorgang geht. Wenn man die Pflanze schattig und 
feucht kultiviert, so bleiben die Blätter grün. An trockenen Standorten 
dagegen tritt der Silberglanz auf, und die Blattspitze ist haarähnlich aus- 
gezogen. 

(ranz dasselbe treffen wir auch in anderen Fällen: Grimmia leuco- 
phaea, ein an sonnigen Felsen wachsendes Moos, hat ihren Namen von 
den weißen Blattspitzen, und die oben erwähnte Hedwigia ciliata 
bildet an trockenen, sonnigen Orten eine „var. leucophaea“, deren Blätter 
bis zum dritten Teile herab aus toten Zellen bestehen, ebenso bei Physco- 
mitrium repens u. a. 


Eigenartig sind auch die Haarspitzen oder „@lashaare“ mancher 
Moosblätter. Sie bestehen aus toten Zellen. Solche hyaline Haarspitzen 
finden sich nur bei Bewohnern trockener Standorte, sie bilden in der 
Knospenlage dicht gedrängt den Abschluß der Endknospe nach außen, 
und ihre verdickten Zellmembranen wirken zudem wohl noch als Wasser- 
speicher; eine Wasserleitung geht in den Membranen offenbar nur so 
langsam vor sich, daß sie nicht in Betracht kommt. Viele unserer auf 
Felsen und an Mauern wachsenden Moose (Racomitrium-, Grimmia-, Barbula- 
‘ Arten u.a.) zeigen diese „Glashaare“. Es ist charakteristisch, daß manche 
davon, Standortsformen an feuchten Ortlichkeiten oder im Wasser auf- 
weisen, deren Blätter keine Glashaare haben (so Racomitrium canescens 
epilosum u. a.). Moose, die an ständig feuchten Standorten leben, bringen 
solche Haarspitzen nie hervor. 


Sie sind wohl bedingt durch eine Ankarinet von Assimilaten, wie 
sie an trockenen, hellen Standorten auftritt. 


Die Bedeutung der Glashaare findet Rostock darin, daß sie als 
„Auffangestangen“ wirken — sobald ein Tropfen mehrere Haare streift, 
wird er festgehalten und zwischen die Blätter gesogen !). 


Daß auch der bei vielen Moosen — namentlich solchen, die zeit- 
weiliger Austrocknung ausgesetzt sind — vorkommende „Polsterwuchs“ 
einerseits die Aufsaugung von Wasser erleichtert, andererseits das Aus- 
trocknen verlangsamt, ist ohne weiteres klar, er findet sich bei vielen 
Fels- und Rindenmoosen, namentlich auch bei solchen, die weit in das 
Hochgebirge hinaufgehen, sehr verbreitet. 


!) GrEBE (Beobachtungen über die Schutzvorrichtungen xerophiler Laubmoose 
gegen Trocknis. Hedwigia Bd. LIl) sehreibt den Glashaaren auch die Funktion zu den 
Wind zu „fangen“ und darunter eine windstille Zone zu schaffen. Das scheint mir sehr 
fraglich. 
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a s 5l. Wassermoose. 


Pflanzen, die als Landpflanzen mit ihrer Oberfläche Wasser auf- 
nehmen, wie dies bei den Laubmoosen der Fall ist, lassen erwarten, daß sie 
auch untergetaucht wachsen können. 


Dies ist bei vielen Moosen der Fall, auch bei solchen, die im Freien 
nicht im Wasser vorkommen. — Man kann typische Landmoose wie 
Polytrichum als Wasserpflanzen ziehen, auf die dabei eintretenden 
Hemmungserscheinungen wurde schon hingewiesen. Indes verhalten sich 
vielleicht die einzelnen Moosarten darin verschieden. 


Es ist aber merkwürdig, daß es nicht mehr eigentliche Wassermoose 
gibt. Denn es sind verhältnismäßig nur wenige Laubmoose, typische 
- Wasserbewohner so Fontinalis, Dihelyma, Cinclidotus, Conomitrium, 
Thamnium alopecurum u. a. 


Auch diese Arten sind erst nachträglich in das Wasser 
_ eingewandert, ebenso wie dies oben für die aquatischen Lebermoose 
. gezeigt wurde und auch von den angiospermen Wasserpflanzen !) gilt. 
Wie bei diesen ist die „Anpassung“ an das Wasserleben verschieden weit 
gegangen. 

Während einzelne Wassermoose nur Wasserformen von sonst auf 
dem Lande lebenden sind (z. B. Grimma apocarpa bildet im Wasser die 
als gracilis und rivularis bezeichneten Formen), sind andere mehr dem 
Leben im Wasser angepaßt. Sie können zwar in der Kultur Landformen 
bilden, aber im Freien sind mir solche von Fontinalis z. B. nicht begegnet. 
Die Pflanze erträgt zwar Trockenlegung (namentlich dadurch, daß die 
embryonalen Teile am Leben bleiben) und wahrscheinlich kann man auch 
im wasserdampfreichen Raum ein Wachstum außerhalb des Wassers her- 
beiführen, aber eigentliche Landformen scheinen in der Natur nicht auf- 
 zutreten. 

Die typischen Wassermoose haben einen charakteristischen Habitus — 
lange, biegsame, flutende reich verzweigte Sprosse, eine Ausbildung, die einen 
auffallenden Gegensatz bildet z. B. gegen den Polsterwuchs, den die Land- 

form von Grimma apocarpa aufweist”). Ohne Zweifel handelt es sich 
der Hauptsache nach um eine Wirkung der Wasserzufuhr, teilweise 
auch um Lichtwirkung. Sahen wir doch, daß die Astentwicklung mancher 
"Moose direkt von äußeren Faktoren abhängt (p- 809). 

So ändert Sphagnum cuspidatum”) seinen Habitus, wenn es im 
Wasser schwimmt. Die Aste sind ausgebreitet (während sie sonst die 
_Sproßachse umhüllen), die Zweigblätter voneinander entfernt und ana- 
tomisch vielfach auf der JJugendform stehen geblieben (d. h. alle Zellen 
chlorophylihaltig), während sonst die Arbeitsteilung zwischen lebenden und 
toten Zellen auftritt. 

Daß die Wassermoose nur wenig veränderte Landmoose sind, spricht 
sich vor allem darin aus, daß fast bei allen Sporogonien nur dann auf- 
treten, wenn sie in periodisch austrocknenden Bächen wachsen. 


!) Vgl. Goerser, Pflanzenbiol. Schilderungen. VI. 
?2) Vgl. darüber Lorch, Beitr. zur Anatomie und Biologie der Laubmoose (Flora 78, 
- [1894]). 

3) Russow, Beitr. zur Kenntnis der Torfmoose p. 60. Orrmanss a. a. 0. p. 29 
meint, daß „die Rückbildung der wasserleitenden resp. auffangenden Organe eine Folge 
des Nichtgebrauchs derselben“ sei. Daß diese Ansicht nicht haltbar ist, ist zw eifellos 
(vgl. p. 10). 
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Freilich findet man darüber in der bryologischen Literatur nur sehr 
wenige brauchbare Angaben vor. Doch scheint zweifellos !), daß Fontinalıs, 
Thamnium alopecurum, Amblystegium fluviatile u. a., wenn sie dauernd 
von Wasser bedeckt sind, nicht fruktifizieren, wohl aber wenn sie an 
Bachrändern auf Steinen wachsen, die bei Niedrigwasser trocken liegen 
oder in Wasserläufen, die zeitweilig ganz austrocknen. 


Dabei ıst mancherlei noch aufzuklären. 


Es sind folgende Ursachen für das Sterilbleiben ständig von Wasser 

bespülter Moose denkbar: 

1. Die Bildung der Sexualorgane unterbleibt. Das ist, wie wir 
sehen, bei den Wasserformen einiger Lebermoose der Fall: bei 
Fontinalis z. B. aber findet man AÄntheridien reichlich vom Früh- 
jahr bis zum Herbst. 

2. Sexualorgane werden gebildet. aber es findet keine Befruchtung 
statt. 

Letzteres nimmt SCHENCK ?) an, ohne aber dafür Belege an- 
zuführen. 

3. Es werden Sexualorgane gebildet und auch die Befruchtung findet 
statt. Aber die Sporogonien reifen nur, wenn durch Trocken- 


legung ein Reiz auf sie ausgeübt wird — sei es, daß er von 
reichlicherer Sauerstoffzufuhir, Transpiration oder etwas anderem 
abhängt. 


Das wird man vielleicht für eine gekünstelte Annahme halten. Aber 
dab es Pflanzen gibt, bei denen sie zutrifft, zeigen die Podostemaceen ?), 
deren Blüten unter Wasser angelegt werden, aber nur bei Trockenlegung 
sich strecken und öffnen. Verf. hatte 1913 Gelegenheit, sich in Brasilien 
von der dort in seichten Bächen sehr häufigen Mniopsis Weddeliana 
wieder davon zu überzeugen — bringt man z. B. die Pflänzchen in ein 
verkorktes Reagenzglas, so blühen sie bald auf. 


Welche der genannten Möglichkeiten bei den genannten Wassermoosen 
zutrifft, kann nur durch weitere Untersuchungen entschieden werden. 


Nur Eine Laubmoosart scheint imstande zu sein, ihre Sporogonien 
auch im Wasser untergetaucht reifen zu lassen — das merkwürdige Cono- 
mitrıum ‚Julianum, aber es ist damit offenbar eine Reduktion ver- 
bunden. Leider habe ich derzeit keine lebenden Conomitriumpflanzen 
zur Verfügung, vor Jahren konnte ich mich aber davon überzeugen, 
daß man, wie im der Bryologia europaea*) angegeben wird, in einem 
geschlossenen Glasgefäß Conomitrium zur Kapselbildung bringen kann. 
Die Sporenbildung wurde leider damals nicht untersucht. Nach der 
Bryologia europaea sollen die Kapseln wenig Sporen enthalten, nur zur 
Hälfte gefüllt und teilweise ganz leer sein. Trotzdem wird angegeben, 
daß die Sporen sich zu jungen Pflanzen entwickelt haben. Ob diese 
letzteren aber wirklich aus Sporen hervorgingen und nicht etwa aus ab- 
gelösten Zweigen (durch welche Conom. Julianum sich vegetativ vermehrt), 
bedarf wohl noch der Untersuchung. 


!) Vel. z. B. Spitser, Flora und Vegetation des Vogelbergs. Gießen 1903 p. 9. 

”, H. Schenck, Die Biologie der Wassergewächse, Bonn 1896 p. 106. — Man könnte 
sich denken, daß die Spermatozoiden weggeschwemmt werden, oder daß die chemotak- 
tische Anlockung der Spermatozoiden gestört wird. 

®) GoEBEL, Pflanzenbiol. Schilderungen. 

*) Vol. I, bei Octodiceras. 
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Eigenartig ıst jedenfalls, daß auch die Sporogonien an der von der 


Sporenbildung” unabhängigen Vermehrung teilnehmen. 

Die Sporogonien lösen sich ab und schwimmen im W asser. An der 
Innenfläche der kegelförmigen Calyptra!) (Fig. 830) entstehen kurze 
 Protonemafäden, die bald junge Pflanzen bilden, die — zuweilen einen 
- Kranz bildend — unter der Calyptra hervorkommen. 

Auch das Peristom der Kapsel wird als ein rückgebildetes zu be- 
trachten sein, die Spaltöffnungen fehlen gleichfalls usw. 


. 830. Conomitrium Julianum. J/. (Schwach vergr.) Abgelöste Kapsel an deren 

ılyptra (Cal) sich eine junge Pflanze entwickelt hat, Ar Archegonien. II. (Stärker 

ergr.) Unterer Teil der Pflanze, P Protonemafaden. p Rhizoidenfänge. (Aus einer 
Kultur vom Jahre 1879.) 


| Alles Zeugen dafür, daß selbst dieses Moos nicht „ungestraft“ im 
Wasser lebt! — 


52. Verhalten zum Lichte. 


Insoweit das Licht als die Gestalt beeinflussende Außenbedingung 
in Betracht kommt, wurde seine Bedeutung früher schon besprochen 
(p- 231, 462). 

Hier ist nur zu erwähnen, inwieweit das Licht auf die Färbung 
und das Vorkommen von Laubmoosen einwirkt. 
y Es ist eine bekannte Tatsache, daß manche Laubmoose an stark 
beleuchteten Standorten eine andere Färbung aufweisen als an schwächer 
beleuchteten. 


> 


P2 


£ 


. Y) Daß der Verf. diese 1881 zur „ungeschlechtlichen Generation“ rechnete (GOEBEL, 
die Museineen p. 390), war damals vielleicht verzeihlich —, weniger, daß ein neuerer 
Autor auf eine so veraltete Bemerkung noch hinwies! Wichtiger wäre es die noch un- 
vollständig bekannte Biologie von Conomitrium aufzuhellen z. B. die Frage nach der 
_ Sporenkeimung, nach den Bedingungen für Bildung der Gametangien und Sporogone usw. 
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Sphagnumarten zeigen z. B. vielfach an offenen Standorten rote 
Farbentöne, die auf einer Farbstoffeinlagerung in der Membran beruhen. 
Aus demselben Grunde erscheinen felsbewohnende Grimmiaceen und 
Andreaeaceen oft dunkel, ja fast schwarz. 

Ob diese Färbungen eine Bedeutung haben (etwa als „Lichtschirm“ 
für die chlorophyllhaltigen Zellen) ist nur experimentell festzustellen. 
Man wird ja geneigt sein anzunehmen, daß durch diese Färbung eine 
Schädigung der Chlorophylikörper durch intensives Licht vermieden 
werde. Indes ist wahrscheinlich, daß die Empfindlichkeit der Chlorophyll- 
körper gegen hohe Lichtintensitäten bei Sonnenmoosen eine geringere 
sein wird als bei Schattenmoosen und bei den violetten Rhizoiden 
vieler Fossombronien z. B. ist jedenfalls eine Nützlichkeit der Färbung 
als Lichtschirm nicht einzusehen. 

Eigentümlich ist die Färbung, die manche Schattenmoose bei direkt 
auffallendem Lichte zeigen. Schon unsere einheimische Hookeria (Pterygo- 
phyllum) lucens fällt durch ihren starken Glanz auf (auch Hypnum 
micans hat seinen Namen von seinem „öligen“ Glanz). Von Hookeria 
(Hylotapis) pallescens, erzählt Sprucz, daß der Waldboden am Zusammen- 
fluß des Casiquiari mit dem Rio Negro an manchen Stellen hektarweit 
mit ıhr bedeckt war und daß das Weißgrün der Blätter schneeweiß 
erschien, wenn durch das Blätterdach ein Sonnenstrahl darauf fiel. Hier 
handelt es sich offenbar um eine durch die Beschaffenheit der Zell- 
membran bedingte Reflexionserscheinung, die einigermaßen erinnert an 
den starken Glanz, den manche lederartige Blätter tropischer Bäume auf- 
weisen. Es ist möglich, daß die für gewöhnlich in schwachem Lichte 
lebende Moospflanze sich durch diese Reflexionserscheinungen vor dem 
Eindringen zu starken Lichtes schützt. Auch die Zellwandvorsprünge 
mancher xerophilen Moose sind teilweise als Lichtzerstreuer gedeutet worden. 


Wenn nun auch die angeführten Schutzeinrichtungen gegen zu starke 
Lichtintensität noch sehr der experimentellen Untersuchung bedürfen, 
kann es doch keinem Zweifel unterliegen, daß es Gestaltungsverhältnisse 
gibt, welche die Ausnützung sehr schwachen Lichtes ermöglichen. 


In jedem Lehrbuch wird ja angeführt, daß die Protonemazellen von 
Schistostega osmundacea wie Sammellinsen wirken, welche die Lichtstrahlen 
auf den Chlorophyllapparat konzentrieren, wobei das „Leuchten“ als an 
sich unwichtige Nebenerscheinung hervortritt. 


Das Protonema von Schistostega wächst in Felsspalten, Höhlen und 
anderen lichtschwachen Standorten, direktes Sonnenlicht wirkt tödlich 
darauf ein), doch wird sich fragen, ob nicht eine allmähliche Gewöhnung 
an stärkere Lichtintensitäten möglich ist. 

Wenn an derartigen Standorten die Pflanzen von Schistostega an 
den der Lichtquelle näheren Stellen auftreten, so entspricht dies der all- 
gemeinen Regel (p. 406), daß zur Entwicklung beblätterter Moospflanzen 
höhere Lichtintensitäten notwendig sind, als zu der des Protonemas. 


Indes gehören auch die Schistostegapflanzen zu den Schattenmoosen 
und die Verschiebung ihrer Blätter in die Längsachse des Stämmchens 


!) Vgl. Sexs, Die Gestalts- und Lagenveränderung der Pflanzenchromatophoren. 
Leipzig 1908 p. 53ff. Schon HormEıster war dies bekannt. Er sagt (Vergl. Unter- 
suchungen [1851] p. 88) von Schistostega: „Unmittelbare Einwirkung der Sonne zerstört 
die Lebenstätigkeit der Zellen fast augenblicklich. Diese außerordentliche Empfindlich- 
keit gegen Sonnenstrahlen teilt Schistostega mit einer großen Zahl von Moosen z. B. 
mit Calypogeia Trichomanis.“ 


"das 
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ist ja eine der Einrichtungen, durch welche Schattenmoose ihre Assimi- 
lationsfläche günstig gestalten (p. 802). 

Eine Liste von schattenliebenden (,„skiophilen“) und schattenmeidenden 
(„photophilen“) Moosen der südwestdeutschen Flora hat Tr. Hirzos 
gegeben '), sie umfaßt von den ersteren 167, von den letzeren 60 Arten. 
Im allgemeinen dürften die schattenliebenden Moose zusammenfallen 
mit den feuchtigkeitsliebenden, die schattenmeidenden mit den „xerophilen‘“. 
Indes kann auch hier nur eine eingehende Untersuchung zeigen, ob für 
„schattenliebende“ Moose der Schutz gegen starke Belichtung oder gegen 
Austrocknung von größerer Bedeutung ist. 3 


S 53. Beziehungen zur Schwerkraft. 


Eine auch nur einigermaßen vollständige Einsicht in die Bedeutung 
der Schwerkraft für die Orientierung der Laubmoose im Raum ist noch 
nicht gewonnen. Doch kann wohl gesagt werden, daß diese Bedeutung 
im allgemeinen keine große ist. 

Wenn wir z. B. bei epiphytischen Moosen mit aufrechten Stämmchen 
wie Orthotrichum die Sprosse annähernd rechtwinklig vom Substrat ab- 
stehen sehen, gleichgültig ob dies selbst vertikal oder horizontal orientiert 
ist, wenn ferner bei rindenbewohnenden Moosen mit kriechenden Haupt- 
achsen diese nach allen Richtungen hin der Rinde angeschmiegt wachsen, 
so kann man daraus zwar selbstverständlich nicht schließen, daß der- 
artige Moose „ageotropisch“ seien, wohl aber, daß für ihre Lage der 
(eotropismus nicht bestimmend ist. 

Das soll nach den Angaben von Basrır ?) selbst für so ausgesprochen 
orthotrope Moose wie Polytrichum juniperinum gelten, der negative Geo- 
tropismus soll im Dunkeln sehr schwach sein, die Richtung werde so gut 
wie ausschließlich durch den Heliotropismus bestimmt. 

Es scheint mir — zumal in der genannten Abhandlung auch sonst 
vieles nicht stimmt — wahrscheinlich, daß diese Angaben auf Grund einer 
Beobachtung von kümmerlich wachsenden Pflanzen gemacht sind. 
Wäre der negative Geotropismus wirklich so schwach wie der Verf. meint, 
so ist nicht einzusehen, weshalb die unterirdisch angelegten Sprosse meist 
kerzengerade über den Boden kommen und die oberirdischen auch immer 
gerade wachsen. Der Heliotropismus kann das nicht wohl bedingen. 
Wenn auch der Hauptsache nach auf dem Waldboden diese Moose Ober- 
licht haben, so werden sie doch häufig von stärkerem Seitenlicht getroffen, 
trotzdem wird man im Walde kaum je heliotropisch gekrümmte Poly- 
trichumstämmchen antreffen! 

Auch die Seten mancher Mooskapseln sind negativ geotropisch 
(Funaria), während sie bei anderen z. B. epiphytischen Hypnaceen auf ver- 
tikalen Baumstämmen fast horizontal oder unter einem nach oben 
kleineren Winkel abstehen. 

An den Sprossen solcher epiphytischer Moose ist vielfach eine Ver- 
schiedenheit in der Richtung der Haupt- und der Seitensprosse be- 
merkbar ?). 


!) Dr. Tu. Herzos, Die Laubmoose Badens. Genf 1906. 

2) Bastır, Reeherches anatomiques et physiologiques sur la tige et la feuille des 
Mousses (Revue generale de botanique III, (1591). 

3) Vgl. B. Jönsson, Jaktagelser öfver tillväxriktningen hos mossorna. Lunds Uni- 
Bee Arsskrift XXXIV (1898). Referat in Beih. z. bot. Centralblatt Jahrg. 8 (1898/99) 
pP. f 
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Der Hauptsproß liegt der Rinde an, er zeigt seine Amphitrophie auch 
in seiner abgeplatteten Querschnittsform. Die flankenständigen Seitensprosse 
sind bei den einen Moosen z. B. Thuidium auch flach ausgebreitet. Bei 
anderen aber heben sie sich vom Substrat ab, und da sie dicht zusammen- 
stehen, so bilden diese Moose polsterartige UÜberzüge, die sich von denen 
der nur mit „orthotropen“ Sprossen versehenen Rindenbewohner wie 
Orthotrichum dadurch unterscheiden, daß sie durch ihre kriechende Haupt- 
sprosse sich rasch ausbreiten können. Ob die Aufrichtung der Seiten- 
sprosse etwa auf negativem Hydrotropismus beruht, bleibt zu untersuchen, 
jedenfalls findet man an trockeneren Standorten die Sprosse der Unter- 
lage dichter anliegen als an feuchteren. 

So verhalten “sich z. B. Leucodon sciuroides, Anomodon viticulosus, 
Homalothecium sericeum, Macromitriumarten u.a. Die Seitensprosse nehmen’ 
später eine Biegung nach unten an, die nach ‚JÖnssox auf positivem 
(reotropismus beruht. Man kann wohl annehmen, daß diese Richtung das 
Abtropfen überschüssigen Wassers erleichtert. 

Auf positiven Geotropismus führt Jönsson auch die sichelförmige 
Krümmung der Blätter von Dicranum scoparium zurück. Wie WICHURA 
und NEMEC gezeigt haben, handelt es sich hier aber um eine heliotropische 
Erscheinung (vgl. p. 468). 


3. Kapitel. 


Ungeschlechtliche Vermehrung. 


s 54. Allgemeines. 


Fanden wir schon bei den Lebermoosen eine bedeutende Mannig- 
faltigkeit in den Mitteln für eine vom Sporophyten unabhängige Ver- 
mehrung der Gametophyten, so treten diese bei den Laubmoosen in einer 
wenigstens anscheinend noch größeren fast unübersehbaren Verschieden- 
heit auf. 

Es kann sich hier, unter Verweisung auf die eingehenden Unter- 
suchungen von ÜORRENS!) also nur darum handeln, einige Beispiele und 
die allgemeiner interessanten „Bezüge“ anzuführen. 

Diese liegen in folgender Richtung: 

1. „Okologisch“ erklärt die Brutkörperbildung die weite Verbreitung 
mancher nur selten fruchtender Moose. Ein Ausbleiben der Sporenbildung 
kann namentlich bei diöcischen Moosen eintreten. ÜCORRENS nimmt für 
das deutsche Florengebiet 915 Laubmoosarten an. Davon besitzen 110 Brut- 
organe. 86,4°/, der Brutorgane bildenden Laubmoose der deutschen Flora 
sind diöcisch, 10,9 °/, monöcisch,. 2,7 °/, zwitterig. Daraus kann man aber 
ebensowenig einen Schluß auf korrelative Beziehungen zwischen der 
Sicherung der Sporenbildung und der Verbreitung durch Brutorgane 
ziehen. als aus dem UÜberwiegen der Bildung von Brutorganen bei epıi- 
phytischen Formen auf eine direkte Beziehung zwischen Standort und 
Bildung von Brutorganen. 


!) C. CoRRENs, Untersuchungen über die Vermehrung der Laubmoose durch Brut- 
organe und Stecklinge. Jena 1899. Von neuerer Literatur ist besonders zu nennen: 
JONGMAns, Über Brutkörper bildende Laubmoose. Dissert. München 1906, auch Recueil des 
travaux ne&erlandais Vol. III (1907). 


ss aa ee 
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Vielmehr ermöglicht der Besitz von Brutorganen das Ausbleiben 
der Sporenbildung und hat sich deshalb bei diöcischen oder aus anderen 
Gründen öfters sterilen Formen besonders erhalten, während die nicht 
Brutorgane besitzenden diöcischen Formen ausstarben. Ebenso ist es mit 
der epiphytischen Lebensweise. 


Die Annahme, daß die Ausbildung der Brutorgane, wenn sie in be- 
sonders ausgiebigem Maße erfolge, die Ausbildung der Geschlechtsorgane 
mehr oder weniger unterdrücken könne t), ist unzutreffend. Sie ist ver- 
anlaßt einerseits durch die soeben erwähnten Erscheinungen, andererseits 
dadurch, daß die äußeren Bedingungen für die Bildung der Brutorgane 
vielfach andere sind, als die für die Sexualorgane, also Brutorgane noch 
auftreten können unter Verhältnissen, welche die Bildung von Gametangien 
nicht gestatten. 


2. Morphologisches Interesse bieten die Brutorgane nicht nur durch 
ihre Vielgestaltigkeit sondern auch dadurch, dab sie Beispiele weitgehender 
Umbildung darbieten und zeigen, daß die Grenzen der Organbildung dabei 
verwischt werden können (vgl. z. B. die Brutkörperbildung von Webera, 
Adelothecium, Aulacomnion). 


Ehe wir zur Besprechung von Beispielen übergehen, sei zunächst er- 
innert an die grobe Regenerationsfähigkeit abgetrennter Teile von Laub- 
moosen. Bei manchen ist fast jede Zelle befähigt, zu einem Protonema- 
faden auszuwachsen, bei anderen, namentlich auch manchen Brutorganen, 
bleiben nur bestimmte Zellen embryonal, die anderen dienen nur zur Auf- 
speicherung von Reservestoffen für die letzteren, die ebenso wie bei den 
Lebermoosen als „Initialen“ ?) bezeichnet werden sollen. 


Wir können zwei Gruppen von Brutorganen unterscheiden: 


1. Solche, die durch Sprosse oder Blätter oder umgebildete Schleim- 
haare des Gametophyten gebildet werden. 


2. Solche, die aus protonematischen Auswüchsen oder aus dem Proto- 
nema selbst gebildet werden. 


Diese Gruppen entsprechen den bei den Lebermoosen aufgestellten. 
Auch bei den Laubmoosen sind sie aber nicht scharf voneinander abzu- 
srenzen. Das zeigen Fälle wie Webera, Adelothecium, Aulacomnium andro- 
gynum u. a. 


s 55. Der Sproß als Brutorgan. 


Sehen wir ab von den Fällen, in welchen eine vegetative Vermehrung 
durch Absterben der hinteren Teile verzweigter Sprosse und Selbständig- 
werden der Zweige erfolgt, so können zunächst genannt werden die „Bruch- 
stämmchen“ die bei Erschütterungen in einzelne Teile zerbrechen, die 
daran befindlichen Vegetationspunkte wachsen dann aus. Hier ist, wie beı 
den Bruchblättern der Lebermoose (vgl. p. 674 und unten) eine an sich 
unzweckmäßige Eigenschaft in den Dienst der Vermehrung getreten (so 
2. B. bei Andreaea crassinervia, Eucladium verticillatum, Dieranum fragile). 


Bruchäste lösen sich an einer bestimmten Stelle leicht ab (Leucodon) 
und ragen bei manchen als Flagellen über die Oberfläche des Rasens 
hinaus. 


ı) Runtann in Exgter-Prantr, Natürl. Pflanzenfamilien, I, 3 p. 238. 

?) Der Correns’sche Namen „Nematogone“ scheint entbehrlich. Auf die Brutorgane 
mancher Lebermoose wie die von Blasia ist er ohnedies nicht anwendbar. Es empfiehlt 
sich aber nicht für nahe verwandte Strukturen verschiedene Namen anzuwenden. 
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Hierher kann man wohl auch die merkwürdigen Vermehrungsorgane 
von Neckeropsis penicillata stellen }). 

Die Pflanze besitzt vegetative Sprosse, die wie bei 
Neckera „komplanat“ beblättert sind. Einzelne Zweige 
\ wachsen an ihren Spitzen zu nicht „komplanaten“ mit 
kleinen Blättern versehenen Flagellen aus. In den 
„Achseln“* dieser Blätter entstehen gleichfalls lange, 
kleinblätterige Triebe, die leicht abbrechen und unter 
günstigen Umständen zu neuen Pflanzen auswachsen 
können. Es ist dies eine Steigerung der Flagellenbil- 

dung, wie sie bei Neckera sich findet. 
Als Brutknospen können Sprosse, die sich auch 
ohne Erschütterung leicht ablösen, bezeichnet werden. 
Als Beispiel sei eine in den Gewächshäusern des 
Münchener botanischen Gartens verbreitete, vielleicht 


Fig. 831. Necke- Fig. 832. Philonotis sp. Rechts Spitze eines Brutknospen (4) 
ropsis  penicillata. tragenden Sprosses. In der Mitte Brutknospe stärker vergr. 
SproßmitBruchzwei- RA Rhizoidinitialen, links zwei junge Laubknospen der Sproß- 
gen ca. Sfach vergr. achse aufsitzend, von der oberen nur die Basis gezeichnet. 


mit Tropenpflanzen eingeschleppte Philonotis?)-Art erwähnt. Die Brut- 
knospen sind schlanke mit einer Anzahl ven Blättern versehene Aste 
(Fig. 832 Mitte). Diese entstehen unterhalb eines Blattes nicht wie sonst 
in Ein- sondern in Mehrzahl (Fig. 832 rechts) und da dies bei einer 
größeren Anzahl von Blättern der Fall ist, so entstehen am Ende der 
Stämmchen büschelige Anhäufungen von Brutknospen. Da diese nur 
mit schmaler Basis am Sproß festsitzen und ihr unterstes Internodium 
langgestreckt ist, so daß sie mit ihrer Spitze über die Blätter des Trag- 
sprosses hinausragen, so brechen sie leicht ab. 


An ihrer Basis besitzen sie Rhizoidinitialen (Rh Fig. 832 Mitte), die 
bald auswachsen. Der Vegetationspunkt der Brutknospen wächst zu 
einem neuen Sproß weiter. 


Die ersten Entwicklungsstadien wurden nicht untersucht. Es scheint von 
Anfang an eine dreischneidige Scheitelzelle vorhanden zu sein, welche sich 


!) Auf welche mich Herr Dr. Hrrzoc aufmerksam machte, welchem ich auch das 
Untersuchungsmaterial verdanke. e: 
2) So von Herrn Dr. Herzog bestimmt. Ahnliche Pflanzen fand ich unter in 
Kamerun gesammelten Lebermoosen. 
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aber so über die Sproßoberfläche herauswölbt, daß die erste Teilungswand 
ganz oder größtenteils nach außen zu liegen kommt, was bedingt, daß die 
Basis der Brutknospen sehr dünn bleibt. Später wölben sich die Zellen der 
Sproßoberfläche papillenförmig nach außen (Fig. 832 rechts). 


Hier handelt es sich also um Seitensprosse, welche gegenüber den 
gewöhnlichen nur geringe Veränderungen erfahren haben. Diese Verän- 
derungen bestehen einmal darin, daß sie unterhalb eines Blattes in Mehr- 
zahl auftreten (was wohl mit ihrer Schmächtigkeit zusammenhängt) und 
sodann in der leichten, durch den Bau ihrer Basis bedingten Ablösbarkeit. 

Stärkere Umbildungen er- 
fahren die Brutknospen in der 
Gattung Weberat). Dabei ist 
namentlich von Interesse, daß die 
einzelnen Arten sich verschieden 
verhalten — es läßt sich deutlich 
eine Reihe aufstellen, welche von 
minder stark zu stark umgebildeten 
Brutknospen führt. 


Fig. 834. (Nach Correns.) Webera erecta. Zwei 


Fig. 833. Webera erecta (nach ÜORRENS). Keimungsstadien der Brutknospen. Bei A sind (aus 

Stück einer Pflanze mit drei Brutknos- besonderen Initialen) zahlreiche Rhizoiden entstanden. 

' pen A, B, C (50/1). Bei B hat sich auch der Vegetationspunkt weiter 
entwickelt. 


_ Eıstere finden sich z. B. bei Webera erecta (Fig. 834 A). Sie stellen 
Seitenäste dar, die unten Ablagerung von Reservestoffen (namentlich Fett) 
fast kugelig angeschwollen sind. Die Blattbildung ist zwar an Zahl ver- 


t) Vgl. CoRREnNS a. a. O. 
Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Heft. 53 
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ringert, aber der Vegetationspunkt der Brutknospen ist der Weiterent- 
wicklung fähig. Außerdem entwickeln sich bei der Keimung Rhizoiden 
aus besonderen Initialen (Fig. 834.5). 

Viel weiter gediehen ist die Reduktion der Blattbildung bei Webera 
annotina (Fig. 835). Die Blätter treten oft nur als wenigzellige Ge- 
bilde auf. Sie haben, ebenso 
wie der Vegetationspunkt der 
Brutknospen selbst, ihre Ent- 
wicklungsfähigkeit verloren. Die 
neuen Pflanzen entstehen deshalb 
am Protonema, das aus der Brut- 
knospe sich bildet (Fig. 835). 

Die Brutknospen verhalten 
sich also ebenso wie eine Moos- 
pflanze, deren Vegetationspunkte 
man künstlich entfernt hat (vel. 
p- 786). Wie bei Philonotis 
stehen die Brutknospen in ganzen 
Büscheln in den Blattachseln. 

Der Vorgang der Blatt- 
reduktion und der Umbildung 
(bezw. Inaktivierung) des Brut- 
knospenvegetationspunktes er- 
reicht seine letzte Stufe bei 
Webera proligera (Fig. 836). 
= Die Blattbildung kann hier ganz 
i fehlen oder es ist noch eine 


Fig. 835. Webera a (nach a Blattspitze vorhanden. Auch das 
A, B Brutknospen, die Protonema entwickelt : E . R 
haben. Die Blattbildung äußerst reduziert Scheitelzellwachstum ist verän- 


(ca. 280/1). dert (einschneidige, später zwei- 

schneidige Scheitelzelle statt der 

dreischneidigen). Man würde die Sproßnatur dieser merkwürdigen Gebilde 

ohne den Vergleich mit den anderen Arten nicht mehr erkennen können. 

Es liegt hier also eine höchst lehrreiche Reihe für die starke Rück- 
bildung von Sprossen vor (vgl. p. 792). 


Ss 56. Das Blatt als Brutorgan. 


a) Bruchblätter. Sie entsprechen den bei den Lebermoosen ange- 
führten, nur daß bei den Laubmoosen häufig auch ein Zerbrechen der 
Blätter in Stücke eintritt, aus denen dann Protonema auswächst (z. B. 
Dicranum viride, D. fragilifolium, Tortula fragilis). 


b) Brutblätter sind von den gewöhnlichen Laubblättern verschieden 
und für die Funktion als Brutorgane besonders ausgerüstet. 

Als Beispiel sei angeführt das häufig in die Warmhäuser botanischer 
Gärten mit Sphagnum und anderen Moosen eingeschleppte Aulacom- 


nium palustre Die Sproßenden, welche die dunkelgrünen, von den 


gewöhnlichen Blättern leicht unterscheidbaren Brutblätter tragen, treten 
auffallend hervor. Die Brutblätter sind schmäler und dicker als die 
gewöhnlichen Laubblätter. Sie sind mit schmälerer Basis eingefügt, lösen 
sich leicht ab und treiben dann aus Initialen Protonema (Fig. 837). 


Interessant ist im Vergleich damit die Brutkörperbildung von Aula- 
comn. androgynum. Sie sitzen in einem Köpfchen auf einer Ver- 


Ei ; ur a 
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längerung der Sproßachse, die vereinzelte Brutkörper, zuweilen auch Mittel- 
bildungen zwischen solchen und Laubblättern trägt. Die Brutkörper sind 
Zellkörper, die auf einem aus meist zwei in einer Reihe angeordneten 
Zellen bestehenden Stiele stehen (Fig. 838). 5 


Zunächst hat man — schon aus der Analogie mit Aul. palustre her- 
aus — die Brutkörper für umgebildete Blätter gehalten. 


/ 
Fig. 836. Webera proligera nach Correns (ca. 280/1), verschiedene Formen von Brut- 
knospen, n Protonemainitialen, bei C und K Zellreihen an der Basis der Brutknospen. 


Dagegen spricht aber, wie schon in der 1. Aufl. erwähnt!) und von 
JONGMANS ?) genauer begründet wurde, die Entwicklungsgeschichte. Aus 
jedem Segment gehen statt eines Blattes mehrere Brutkörper, meist 
4 hervor. Andere kommen ‘aus dem die Stammoberfläche bildenden 
Segmentteil hinzu. Will man also die Brutkörper als umgebildete Blätter 
betrachten, so muß man annehmen, daß 1. das Blatt „kongenital“ gespalten 
sei; 2. außerdem — etwa nach Analogie der Paraphyllien die Blatt- 
bildung sich auch unterhalb des „Blatteils“ des Segmentes betätige. 
Es ist dies gewiß möglich. Aber wir haben hier einen der Fälle, wo der 
Metamorphosenbegriff sich auflöst bezw. nur historisch berechtigt ist. 


Y) (In Correns’ Darstellung aber nicht beachtet wurde.) 
2) Jonamans a. a. O 
53* 
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Fig. 857. Aulacomnium 
palustre (nach CoRRENS). 
A abgefallenes „Brut- 
blatt“, welches beginnt, 
Protonema zu bilden von 
oben (100/1), B Spitze 
eines reifen aufgehellten 
Brutblattes, die Ini- 
tialen für Protonema er- 
scheinen heller (290/1), 
C’Längsschnitt, DQuer- 
schnitt durch die An- 
heftungsstelle eines 
Brutblattes. ZE Quer- 
schnitt durch ein Brut- 
blatt in halber Höhe 
290/1, F durch ein Über- 
gangsblatt, Gauswach- 
sende Initialen n, n, 
H ruhende lnitiale; 
außen ein „Keimstück“. 


Fig. 838. Aulacomnium androgynum nach Correns. A Längsschnitt durch ein Brut- 

körper tragendes Köpfchen schematischh B—E Entwicklungsstadien der Brutkörper, 

n Initialen, F Schema für den Zellenaufbau eines Brutkörpers, @—L abnorme Brut- 
körper P, @, R Keimungsstadien, P, T auswachsende Initialen. 
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Ich glaube also, man kann nur sagen: Die Brutkörperbildung geht 
hier auf Kosten der Blattbildung vor sich, von einer jedesmaligen Um- 
bildung eines Blattes in Brutkörper aber läßt sich nicht wohl reden. 
Wenn ich sie in der 1. Auflage als „Protonemabildungen“, die sich zu 
Zellkörpern entwickelt haben und unter Unterdrückung der Blattbildung 
an Sproßenden entstehen, bezeichnet habe, so war dies in der angeführten 
Entwicklung begründet. 


Die oben gewählte Bezeichnung ist ein anderer Ausdruck für diese 
Entwicklung. Will man die Brutkörper phylogenetisch, aus einer 
Blattbildung ableiten, so muß man wie erwähnt, beträchtliche Anderungen 
der sonst geltenden Blattbildungsregeln mit in den Kauf nehmen. Solche 
Veränderungen sind gewiß möglich, aber wie erwähnt, ändert sich damit 
auch unsere Begriffsabgrenzung. Die Hauptsache ist eben die Verände- 
rungen zu verfolgen, nicht die, unsere Abstraktionen festzuhalten. (Vgl. 
auch p. 365.) Denn zweifellos sind hier gegenüber der gewöhnlichen 
Blattentwicklung Anderungen in Ort und Art der Entwicklung auf- 
getreten. 


Von besonderem Interesse war mir die Brutkörperbildung von Adelo- 
thecium bogotense, einem Laubmoose, das ich im Sept. 1913 auf der 
„Fazenda da Bonito“ 
(im Staate Rio de Ja- 
neiro) sammelte. Es 
scheint in der Berg- 
region Südamerikas, 
wie schon der Artname 
erkennen läßt, weit ver- 
breitet zu sein. 

Die Brutkörper 
bildenden Zweige fallen 
dadurch auf, daß sie 
an der Spitze klein- 
blätterig, fast flagellen- 
artig werden, was, wie 
es scheint, nur eine 
durch Erschöpfung der 


Sprosse infolge der 

Brutkörperbildungver- en Er en en Te 
- . . Oberansicht junger Seitenknospen. . Ein Teilblätt- 

anlaßteErscheinung ist. chen. A Sproßstück mit Brutkörperast. DB (stärker vergr.) 

Die Brutkörper Brutkörper. 


werden zu vielen Tau- 

senden gebildet. Wenn man sie im abgelösten Zustand sieht, glaubt man 
zunächst, paarweise zusammenhängende Puccinia-artige Pilzsporen vor sich 
zu haben, zumal auch die Membran der Brutkörper dunkelbraun bis 
schwarz gefärbt ist!), im übrigen erhellt ihre Gestalt aus Fig. 839 DB. 


Diese Brutkörper — welche durch Auszweigung wie bei anderen 
Hookeriaceen zwei, hier aber fast gleich lange (oder gleich kurze) Zell- 
reihen, gebildet haben — sitzen auf kurzen Tragfäden, welche dicht ge- 


drängt einem in der Blattachsel sitzenden Zellkörper (Fig. 839, A) entspringen, 
welcher nach der Ablösung der Brutknospen borstig umhüllt von den 


!) Auffallend ist die rotbraune Färbung, welche die Zellwände der älteren Teile 
der Pflanze sofort annehmen, wenn sie mit Kalilauge behandelt werden. 
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stehen gebliebenen Tragfäden zurückbleibt, er erreicht eine Länge von 
etwa '/, mm. 

Daß die Zellkörper Kurztriebe darstellen, an denen die Blattbildung 
vollständig unterdrückt ist und nur Brutkörperbildung stattfindet, 
ist mir nicht zweifelhaft. 


Denn einmal stimmen die Brutkörper tragenden Gebilde in ihrer 
Stellung vollständig mit den Asten überein, sodann gab die Untersuchung 
ruhender Zweiganlagen den Schlüssel zum Verständnis der Brutkörper- 
bildung. 

Diese ruhenden Zweiganlagen waren nämlich umgeben von einer 
größeren Anzahl borstenförmiger mit stark verdickten Zellwänden ver- 
sehener Zellfäden, welche teilweise in ihrem unteren Teil als Zellflächen 
entwickelt sind (Fig. 839, ]). 

Die Entwicklungsgeschichte zeigt, daß diese Zellfäden bzw. Zellflächen 
ursprünglich über die Zweigscheitelzelle schützend herübergebogen sind 
(Fig. 839, 7), später, wenn sie abstehen, werden sie auch als Wasserfänger 
dienen. Sie entstehen aus den Segmenten der Zweigscheitelzellen in Mehr- 
zahl (Fig. 839, 2). Statt eines einheitlichen Auswachsens der Segment- 
oberfläche zu Blattflächen tritt hier also — noch auffallender als es 
v. ScHönau!) für Mnium undulatum festgestellt hat — eine „kongenitale 
Zerschlitzung“ der Blätter en. Die einzelnen Teilblättchen sind deshalb 
interessant, 1. weil sie in ihrer Zellenanordnung von der der Laubblätter 
abweichen und mit den Paraphyllien, z. B. von Thuidium, übereinstimmen 
und mit den Protonemafäden, die als Primärblätter z. B. bei Ephemerum 
auftreten können. 2. Weil sie zeigen, daß die Brutkörperbildung offenbar 
ebenso vor sich geht, wie die dieser fadenförmigen oder flächenförmigen 
Teilblättchen; d.h. es bilden sich — ähnlich wie bei Aulacomnion andro- 
gynum — aus den Segmenten der Scheitelzelle zahlreiche Tragfäden aus, 
aber keine Blätter mehr. Das ist wohl die stärkste Umbildung eines 
brutkörperbildenden Sprosses und eines vegetativen Sprosses überhaupt, 
welches bei Laubmoosen bekannt ist. Nur bei Antheridien tragenden Sprossen, 
z. B. von Polytrichum und Mnium, ist gleichfalls die Blattbildung voll- 
ständig unterdrückt. 


Ss 57. Protonemabildungen als Brutorgane. 


a) Umgebildete Schleimhaare. Oben wurden die „Schleimhaare“ als 
stammbürtige Protonemabildungen spezieller Funktion betrachtet und her- 
vorgehoben, daß diese in die Paraphysen übergehen. 


Sie können aber auch zur Brutkörperbildung herangezogen werden. 
Schon die Paraphysen gehen ja bei Polytrichum in Zellflächen über — 
findet in einer solchen Zellfläche auch Teilung der Zellen parallel zur 
Oberfläche statt, so entstehen Zellkörper. Solche finden wir namentlich 
bei Tetraphis pellucida, einem Moose, dessen auffällige Brutkörper 
tragende Sprosse seit der 1. Auflage des Sacasschen Lehrbuchs (Fig. 840) 
fast bei jeder Darstellung der Moose beschrieben und abgebildet worden 
sind. Sie haben auch vielen Anlaß zu morphologischen Erörterungen ge- 
geben. Eine oberflächliche Ahnlichkeit mit den Antheridienständen 
mancher Moose (die von Tetraphis selbst aber sehen ganz anders aus!) 
veranlaßte die Meinung, auch die Brutkörper seien umgebildete Antheridien. 


!) v. Schönau, Zur Verzweigung der Laubmoose p. 48. 
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Vielmehr sind sie, wie JONGMANS zeigte, den Schleimhaaren homolog 
— man kann deshalb gelegentlich auch in Archegonienständen die 
(Fig. 841, 1) linsenförmigen Brutkörper antreffen. Diese baben an ihrem 


Fig. 840 (nach Sacns). Tetraphis pellueida. 
A Brutknospen tragendes Pflänzchen, Bstärker 
vergrößert, y durch Blätter gebildeter Becher, 
in welchem die Brutkörper sitzen, C Längs- 
schnitt durch den Brutkörperbecher, D ein- 
zelner Brutkörper. Unten ist eine (nicht 
chlorophyllhaltige) Initiale sichtbar. 


Fig. 841. 7—6 Tetraphis pellucida (nach JoxG- 
mans). 2 Querschnitt durch einen Brut- 
körperbecher, welcher außer Archegonien eine 
Anzahl Brutkörper, Paraphysen und Brut- 
körperstiele getroffen hat. 2 Durchwachsung 
eines Brutkörperbechers. An dem durch- 
wachsenen Teile sind einzelne Schleimhaare 
und oben ein neuer Brutkörperbecher aufge- 
halten. 3, £, 5, 6 Spitze einiger (verschieden 
alter Hüllblätter des Brutkörperbechers, Auf- 
teilung der Scheitelzelle, Randwachstum. 7—11 
Entwicklung der Brutkörper nach C. MÜLLER 
12. Auswachsen der Initialen zu Protonema- 
fäden bei einem keimenden Brutkörper. 
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Außenrande einige Initialen, die wie Fig. 841, 12 zeigt, zu Protonemafäden 
auswachsen. | 

Dieselbe Bedeutung kommt den Brutkörpern von Oedipodium zu; 
diese haben 2-3 Initialen, die zu Zellflächen (Protonemablätter) auswachsen 
(Fig. 842, 2-9). 

Von der großen Menge der Brutorgane, die an (deutlicher als in den 
letzgenannten Beispielen Protonemacharakter tragenden) stammbürtigen oder 
blattbürtigen Auswüchsen gebildet werden, seien noch folgende angeführt: 


8 
1% 


Fig. 842. Oedipodium Griffithianum (nach Joxemans). 2 Querschnitt durch die Seta. 

2—7 verschiedene Entwicklungsstufen der Brutkörper. & ein Brutkörper mit drei Ini- 

tialengruppen (Scheitelzelle). Von diesen sind in Fig. 9 zwei zu nicht vollständig gezeich- 
neten Protonemablättern ausgewachsen. 


b) Stammbürtiges Protonema: Eriopus remotifolius (Fig. 809, [—II]). 


Auf der Oberseite der Stämmchen bilden sich an der Sproßoberfläche 
lange Fäden, an welchen zweischenklige Brutkörper entstehen (Fig. 809, IJ). 
Diese sind durch ungefärbte Wände von den braunen Fäden unter- 
schieden, wahrscheinlich auch durch Chlorophyligehalt (ich untersuchte in 
Java gesammeltes Alkoholmaterial). Der Brutkörper bildet das Ende eines 
der stengelbürtigen Protonemafäden. Dort, wo er dem letzteren aufsitzt, 
wird eine kurze, später absterbende „Trennzelle“!) abgeschnitten, die 
später annähernd in der Mitte der Zellwand einen Riß bekommt, bedingt 
dadurch, daß eine ringförmige Stelle der sonst ziemlich stark verdickten 
Zellmembran dünn geblieben ist. Vorher aber bildet sich aus der Basal- 
zelle ein Ast, der nach abwärts wächst. Wenn der Brutkörper abgefallen 
ist, wächst die darunter befindliche Zelle durch die Trennzelle durch 


!) Trennzellen sind farblose durch interkalare Teilungen abgeschnittene Zellen, 
welche die Ablösung der Brutkörper bedingen. Eingehend sind sie besonders von 
CORRENS untersucht worden, der auch eine besondere Terminologie für das verschiedene 
Verhalten der Trennzellen aufstellte, bezüglich deren auf das genannte Werk ver- 
wiesen sei. 


r 


2 


| 


| 
| 
| 
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zu einem neuen Brutkörper aus, und dieser Vorgang kann sich öfters 
wiederholen. Man sieht dann außen an den Zellen manschettenförmige 
Membranreste (Fig. 809, III), welche an die bei Oedogonium sich findenden 
erinnern. 


c) Blattbürtiges Protonema im Dienst der Brutkörperbildung 
kommt sehr vielfach und in mannigfaltiger Ausbildung der Brutkörper vor. 


Wenige Beispiele mögen genügen. 


Die Gattung Calymperes war mir dadurch von Interesse, daß bei 
ihr 1. eine besondere Ausbildung des Brutkörper tragenden Blatteiles, 
2. ein Funktionswechsel der Brutkörper tragenden 
Blätter, 3. eine Arbeitsteilung zwischen .„sterilen“ 
und Brutkörper bildenden Blättern vorkommt. 


Als Beispiel mag die in Fig. 843 abgebildete 
Art dienen. 


Die Brutkörper treten rings um das ver- 
längerte und verdickte Ende der Blattrippe in 
großer Zahl in Gestalt von kurzen Zellreihen auf. 
Diese lösen sich an ihrer Basis vermöge einer 
Trennzelle ab. Das Brutkörper tragende Blatt ist 
zunächst in der Knospe aufgerichtet — was für 
die Verbreitung der Brutkörper von Bedeutung 
ist. In diesem Entwicklungsstadium ist das Blatt 
also eigentlich nur Träger der Brutkörper. Dann 
schiebt sich die Blattfläche durch interkalares 
Wachstum weiter hervor, breitet sich aus und y; 
dient als Assimilationsorgan. Die sterilen Blätter _Fig. 843. Calymperes 
haben keine verlängerte Spitze; ob sie in periodi- (iesenhageni, Knospe,darin 

Ä . . ; ein Blatt mit Brutkörper- 
schem Wechsel mit den fertilen gebildet werden, büschel. 
vermag ich nicht zu sagen. 

Hookeria (Pterygophyllum) (Fig. 844). 

Die Blätter besitzen besondere Initialen für die Brutkörperbildung. 
An diesen entstehen Brutkörper in Gestalt kurzer mit Reservestoffen ge- 
füllter Zellreihen, die meist, noch am Blatte sitzend sich verzweigen, indem 
aus der Basalzelle zwei Aste auswachsen — eine solche Keimung der 
Brutkörper an Ort und Stelle mit Ankerbildung scheint typisch für 
Hookeriaceen zu sein (vgl. auch Adelothecium Fig. 839, sowie das über 
Ephemeropsis Gesagte.. Daß die Brutkörper nichts anderes als der Ver- 
mehrung angepaßte Protonemabildungen sind, geht auch daraus hervor, 
daß aus den Initialen auch verzweigte Protonemafäden auswachsen können, 
von denen dann einzelne Stücke sich durch kurze Trennzellen ablösen 
(Fig. 844, IV). Dasselbe gilt auch für Pterygoph. lucens, wenn die Pflanze 
feucht gehalten wird. Außerdem gehen aus der Initiale der Blätter meist 


Rhizoiden hervor. 


Die Brutkörperbildung an dem aus der Sporenkeimung hervor- 
gegangenen Protonema bieten gegenüber dem stammbürtigen nichts 
wesentlich Neues. Erwähnt sei das Verhalten von Funaria hygro- 
metrica. 


Unter Bedingungen, welche experimentell noch näher zu untersuchen 
sind, kann das Einema in einzelne Zellen oder Fadenstücke zerfallen. 
.Es Bilden sich durch interkalare Teilungen Trennzellen mit farblosem Inhalt. 
Sie sind zunächt kurz (Fig. 845, A, ?). Dann streckt sich unter Zerreißung 
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der äußeren Wandschicht eine innere Lamelle der Trennzellwand. Schließ- 
lich verquillt die innere Lamelle und die Ablösung findet statt. Zuweilen 
treten bei diesem Längsteilungen auch in den Zellen auf (Fig. 845, DB, C, D), 
ein Beweis dafür, daß die Fähigkeit dazu latent auch bei solchen Proto- 
nemen vorhanden ist, bei denen sie sonst nicht wie bei den in $ 42 genannten 
hervortritt. 

Ahnlich wie das von Funaria verhalten sich auch die Protonemen 
anderer Moose, z. B. das von Philonotis fontana. 


Wieder andere zeigen die Brutkörperbildung auf einzelne Äste des 
Protonemas beschränkt, die Brutkörper treten dann nicht als Teile des 


% 


noch festsitzende. //. Alterer Brutkörper. /1/. Initiale, welche nach einem ersten Brut- 

körper (der bei /! saß) noch einen zweiten gebildet hat. IV. Statt eines Brutkörpers ist 

aus einer Initiale ein verzweigter Protonemafaden entstanden, bei 7 eine Trennzelle. 

V (Schwächer vergr. als die übrigen Figuren) ein gekeimter (zu Protonema aus- 
gewachsener) Brutkörper. 


Protonemas, sondern als besondere Organe auf. So z. B. bei Schistostega 
osmundacea. 

Merkwürdig ist die Ankerbildung an der Basis der Brutknospen der 
blattbewohnenden Ephemeropsis!); durch die von der eigentlichen Brut- 
knospe abstehenden Arme dieses Ankers kann sich die Brutknospe nach 
ihrer Ablösung auf einem Blatte, wenn es eine einigermaßen rauhe 
Oberfläche bietet, festsetzen !.. Wir sahen oben bei anderen, nicht epi- 
pbytisch wachsenden Hookeriaceen gleichfalls eine einfache Art von Anker- 
bildung an den Brutkörpern auftreten, die bedingt ist durch Auskeimen 


!) Vgl. Gorser, Über epiph. Farne und Muscineen. Ann. du jard. bot. de Buiten- 
zorg Vol. VII 1888. A. Ersst, Zur Kenntnis von Ephemeropsis tjibodensis. Daselbst 
3&me suppl. p. 702. 
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der Brutkörper an ihrer Anheftungsstelle.. Ephemeropsis nützt also nur ein 
bei verwandten Formen vorhandenes, dort aber, soweit ersichtlich, nicht 
als Anpassung zu betrachtendes Gestaltungsverhältnis aus. 


Schließlich seien noch die „Wurzelknöllchen“ erwähnt, die bei manchen 
Moosen teils an den unterirdischen (z. B. Dicranella-Arten, Fissidens 


Fig. 845. Funaria hygrometrica. Protonemafäden, welche in farblose Trennungszellen (f) 
und chlorophyllhaltige Brutzellen (letztere können zu Zellkörpern werden) zerfallen. Vergr. 


taxıfolius, Tortula muralis), teils auch an stammbürtigen Rhizoiden (z. B. 
Bryum erythrocarpum) sich bilden. Es sind meist Zellkörper mit dicken 
braungefärbten Außenwänden. Sie entsprechen (jedenfalls in manchen Fällen) 
gehemmten und umgestalteten Moosknospen. Die in der 1. Auflage d. B. 
ausgesprochene Vermutung, daß es sich dabei nicht um Brutkörper sondern 
um Reservestoffbehälter handle, ist durch die Untersuchungen von ÜORRENS 
durchaus bestätigt worden. 


Es wird nicht ohne Interesse sein, die Mittel für ungeschlechtliche 
Vermehrung bei den beiden großen Gruppen der Bryophyten kurz mit- 
einander zu vergleichen. 
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Brutknospen und Bruchblätter sind bei beiden vorhanden. Ein Unter- 
schied besteht darin, daß die Laubmoose in ihrer Fähigkeit Protonema zu 
bilden, ein besonders ausgiebiges Verbreitungsmittel besitzen, das sie dazu 
auch endlos abwandeln. Aber wenn man bedenkt, wie vielgestaltig bei den 
Lebermoosen die Bildung der einzelligen Brutkörper durch Auskeimung 
an der Pflanze wird, und ferner berücksichtigt, daß bei ihnen „endogene“ 
Brutkörper vorkommen und daß zwei Lebermoose es zur Bildung von 
zweierlei Brutkörpern !) gebracht haben, so scheint mir, daß schließlich 
auch in dieser Beziehung die Lebermoose eine größere Phantasie ent- 
wickeln, als die Laubmoose. Diese bringen es wesentlich nur zu Variationen 
einiger weniger Tonarten, jene haben von den letzteren selbst mehr. 


4. Kapitel. 


Gametangienstände und Sporogonbildung. 


S 58. Gametangienstände der Laubmoose. 


1. Verteilung der Gametangien. 


Bei den foliosen Lebermoosen haben wir versucht, die Gametangien- 
stände von zwitterigen abzuleiten, wobei sich zeigte, daß die Stellung der 
Mikro- und der Makrogametangien zwar eine übereinstimmende ist, die 
letzteren aber zum Gipfel der Pflanze 
fortschreitend die „Akrogynie“ er- 


reichen. 
Läßt sich auch bei den Laub- 
moosen — entsprechend so vielen 


anderen Ubereinstimmungen mit den 


der Stellung der männlichen und weib- 
lichen Sexualorgane nachweisen ? 


Betrachten wir zunächst die Fälle, 
in denen Makro- und Mikrogamet- 
angien getrennt sind. 

1. Die sämtlichen Laubmoose 
sind akrogyn, die Archegonienstände 
Fig. 846. Dawsonia superba. Querschnitt bilden immer ‚den Abschluß einer 
durch einen terminalen Archegonienstand. Nproßachse, sei es der Hauptachse 
Zwischen den 8 Archegonien Paraphysen. (bei den akrokarpen Moosen oder einer 

Seitenachse (Fig. 846). 

Auch bei den Antheridienständen ist dies ursprünglich der Fall, die 
Moose sind also auch akrandrisch (Fig. 847, I). Das erste Antheridium 
geht aus der Scheitelzelle hervor, die folgenden aus den Segmenten. 


Y) Bei Laubmoosen ist ein solcher Fall nicht bekannt. Die Vermutung, welche in 
der 1. Aufl. p. 275 Anm. 1 ausgesprochen wurde, es könne bei Tetraphis ein Dimorphis- 
mus von Brutkörpern vorhanden sein, bezog sich darauf, daß an Moosrhizoiden, die 
an morschen Holzstücken, auf denen Tetraphis wuchs, vorkommen, vielfach wenig zellige 
Körper vorhanden waren. Da es aber nicht gelang, den Zusammenhang dieser Rhizoiden 
mit Tetraphispflanzen festzustellen (nur wiederholt ein Zusammenvorkommen), so wurde 
a. a. OÖ. nur gelegentlich die Möglichkeit eines Dimorphismus erwähnt. 


Lebermoosen — eine Homologie in 
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Von dieser Stellung sind einige scheinbare Ausnahmen bekannt. so 
bei Sphagnum und bei Polytrichum. | 

Bei ersterer Gattung steht je ein Antheridium am „anodischen“ Rand 
einer Blattinsertion. LEITGEB zeigte, daß die Antheridien die Stelle ein- 
nehmen, die sonst den Mutterzellen von Seitensprossen zukommt — man 
könne also annehmen, daß der Seitenzweig schon im einzelligen Zustand 
zur Antheridienbildung übergehe, wie denn auch sonst die Blattbildung 
an den männlichen Zweigen öfters eine sehr geringe ist. 

So hat Fontinalis z. B. winzige reduzierte Antheridienäste. 

Auch Uyathophorum (Fig. 847, I) bietet ein Beispiel dafür — es 
sind zwar noch einige Blätter vorhanden, welche die Antheridien mit den 


SNTTE ZINN 
I SI ZE 


Fig. 847. Cyathophorum pennatum. J/. Längsschnitt durch einen antheridientragenden 
Zweig. II. und III. Querschnitte durch die Sproßspitze. 


Paraphysen (namentlich ‚so lange die ersteren noch klein sind) umhüllen, 
aber den vegetativen Asten gegenüber ist doch eine erhebliche Rück- 
bildung eingetreten. 

Auch bei anderen Moosen finden sich Verhältnisse, welche die LEır- 
GEB'sche Auffassung noch weiter stützen. 

So finden sich bei Splachnobryum Geheebi!) kurze blatt- 
lose Seitensprosse, auf denen ein (oder mehrere) Archegonien stehen. 
Bei Spl. erosulum scheinen sie einzeln in den Blattachseln zu stehen — 
offenbar bilden sie auch hier den Abschluß eines Seitenzweiges, der wie 

bei Sphagnum keinerlei Sproßachse mehr gebildet hat. °) 
| Wahrscheinlich liegen auch sonst, wo „nackte“ Antheridien an den 
Moosstämmchen beschrieben werden, die Verhältnisse ganz ähnlich. Es 
finden sich also Übergänge von Gametangienständen, die mit Hüllblättern 
umgeben sind, zu nackten Antheridien (z. B. bei Fissidens bryoides var. 
gymnandrus. 

Auch bei Nanomitrium stehen unterhalb des terminalen Gamet- 
angienstandes, in welchem sowohl Archegonien als Antheridien vorkommen, 
in den „Blattachseln“ Antheridien (Fig. 848) in Ein- oder Zweizahl. 


1) Jonemans, Über Brutkörper bildende Laubmoose p. 28. 
?) Betr. der scheinbar axillären Stellung (vgl. p. 77). 
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Eine weitere scheinbare Ausnahme findet sich bei den Polytrichaceen. 
Die becherförmigen Antheridienstände werden hier regelmäßig durch- 
wachsen, d. h. die Scheitelzelle der Hauptsprosse bleibt erhalten und ver- 
längert sich später zu einem beblätterten Trieb. Die Antheridiengruppen 
stehen in 2—3 übereinander stehenden Reihen unterhalb je eines Blattes, 
untermischt mit den später zu erwähnenden Paraphysen. 

HOFMEISTER und mit ihm LeEITGEB haben 
dies Verhältnis so gedeutet, daß „jede Anthe- 
ridiengruppe einen kaum irgend in die Länge 
entwickelten Seitenzweig darstellt, dessen Scheitel 
sich zur ersten Antheridie entwickelt“. 


Diese Auffassung bringt das Verhalten von 
Polytrichum in Übereinstimmung mit dem der 
übrigen Laubmoose; man kann als Analogie 
dieCampylopusarten anführen, bei denen mehrere 
weibliche „Blüten“ in ein „Köpfchen“ ver- 
einigt sind, das dem Becher von Polytrichum 
einigermaßen gleicht. 


Durch die Entwicklungsgeschichte wird 
die HoFMEISTER'sche Auffassung bestätigt’). 
Es entstehen unterhalb der Blätter Astanlagen, Fig.848. SchematischerLängs- 
die aber keine Blätter, sondern nur Anthe- schnitt durch ein Stämmchen 
ridien bilden. Der Hauptsproß kann dann en 
vegetativ weiter wachsen oder, wie bei Oatha- jetes Ar, unbefruchtetes 
rinea später zur Archegonienbildung über- Archegonium. 
gehen. Das letztere Verhalten dürfte das ur- 
sprünglichere darstellen. Bei Polytrichum u. a. trat aber Diöcie ein. 

(ranz ähnliche Verzweigungssysteme, also Gruppen von Gametangien- 
ständen bilden auch andere Moose, Mnium (Fig. 849, Il). Nur findet 


Fig. 849. (Nach Vauper, Bezifferung vom Verf.) 7. Querschnitt durch einen Antheridien- 
stand von Polytrichum commune. Es sind 11 Antheridiengruppen und in der Mitte 
eine Knospe vorhanden. Die Gruppe Z gehört zu dem mit X bezeichneten Blatt. 
II. Querschnitt durch einen Antheridienstand von Mnium cuspidatum, b,—b, Blätter 


mit den dazugehörigen Antheridiengruppen 1—5. 
!) F. Vauper, Beiträge zur Kenntnis einiger Bryophyten, Flora 92 (1903). 
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hier keine Durchwachsung statt. da schließlich auch der Scheitel des 
Hauptsprosses zur Antheridienbildung verwendet wird. Wahrscheinlich 
sind auch die Archegonienstände von Mnium (Fig. 850) zusammengesetzt. 


‘Darauf deutet die Größe dieser Stände hin. 


Denken wir uns in Fig. 850, II statt der zentralen Antheridiengruppe 
eine ÄArchegoniengruppe, so würde (da die Blätter, unterhalb deren die 
seitlichen Antheridienstände stehen, 
äußerlich nicht hervortreten) der BELEN 
Anschein eines zwittrigen Gamet- 
angienstandes entstehen. / 

Solche Zwitterstände treten bei — 
manchen Moosen teils normal teils IE 
gelegentlich (so z. B. bei Funaria) 
auf. Die Archegonien oder das 
Archegonium stehen dann stets am f 
Scheitel, die Antheridien weiter unten. 4 

Diese Gametangienstände können 
auf zweierlei Weise zustandekommen: 
einmal derart. daß aus dem Scheitel 
(eventuell auch aus 1—2 der jüngsten 
Segmente) Archegonien, aus den 
älteren Segmenten Antheridien her-- , | cn 
vorgehen, dann haben wir einen ein- nn 850. Querschnitt eines (noch nicht 
en Cametansien- ertigen) Archegonienstandes von Mnium 

: re) D undulatum. Zwischen den Archegonien 
stand. dicht gedrängt die quer geschnittenen 

Oder er ist zusammengesetzt, d.h. Paraphysen. Vergr. 
die Antheridien gehören, wie dies 
für Mnium gezeigt wurde, Seitenzweigen an, ein Verhältnis, das verwischt 
wird, wenn das Blatt, unterhalb dessen der Antheridienstand steht, ver- 
kümmert. 

Zu entscheiden, welche von beiden Möglichkeiten jeweils zutrifft, ist 
Sache der Einzeluntersuchung. Das Vorhandensein einfacher, zwitteriger 
Gametangienstände scheint mir aber wegen des Vergleichs mit den Leber- 
moosen von Bedeutung. Nehmen wir diese zwitterigen Stände auch für 
die Laubmoose als ursprünglich an, so würden sich die Laubmoose da- 
durch von den Lebermoosen unterscheiden, daß bei ihnen die „Scheitel- 
bewegung“ nicht nur die Archegonien, sondern auch die Antheridien 
ergriffen hat, denn tatsächlich sind sie von den (mir mit Sicherheit nur 
von Funaria !) bekannten) einfachen Zwittergametangienständen abgesehen. 
akrandrisch. Dies Verhalten würde auch zu dem allgemeinen Charakter 
der Laubmoose stimmen, welche einen den Lebermoosen gegenüber weiter 
fortgeschrittenen und dann erstarrten Typus darstellen, wie wir bei Be- 
sprechung des Aufbaues der Sexualorgane sahen und auch sonst deutlich 
hervortritt. 


o 9090095 


!) Funaria bildet. wie öfters (schon von Mırtex vor mehr als 60 Jahren) geschildert 
wurde (vgl. z. B. auch Boopze, The monoeceism of Funaria hygrometrica, Ann. of botany 
‚Vol. XX 1906) zunächst an der Spitze des Sprosses einen männlichen, dann an dem eines 
kräftigen Seitensprosses einen weiblichen Gametangienstand. Ich traf aber in einzelnen 
Fällen an der Spitze des ersteren ein Archegonium; an einen zusammengesetzten Stand zu 
denken liegt kein Grund vor. Bei Phascum cuspidatum und Archidium stehen Anthe- 
ridien scheinbar frei in der Achsel eines Stengel- oder Perichätialblattes. Wie SATTER 
nachwies, ist hier der Vorgang der, daß die Laubsprosse mit einem Antheridienstand 
abschließen und dann von einem Seitenast, der mit einem Archegonienstand abschließt, 
übergipfelt werden. 
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2. Auf die Verteilung der Geschlechtsorgane soll nicht weiter ein- 
gegangen werden. Wohl aber ist daran zu erinnern (vgl. p. 149), daß bei 
diöcischen Moosen vielfach die männlichen Pflanzen kleiner und einfacher 
organisiert sind als die weiblichen. 

Ein auffallendes Beispiel für dies Verhalten wurde oben schon für 
Buxbaumia angeführt, deren äußerst kleine männliche Pflanzen nur ein 
Blatt und eigentlich kein Stämmchen haben, während die weibliche Pflanze 
eine größere Anzahl Blätter und ein — freilich auch sehr kleines und 
einfach gebautes Stämmchen besitzt. 

Auch bei Ephemerum sind die männlichen Pflänzchen kleiner und 
blattärmer als die weiblichen (vgl. Fig. 147, 793), und in mehr oder minder 
hohem Grade kehrt dies bei vielen diöcischen Moosen wieder. Zu den 
auffallendsten Beispielen gehören die „Zwergmännchen“, die sich bei 
Leucobryum und einigen Dicranumarten finden (neben größeren männ- 
lichen Pflanzen). Offenbar kann bei diesen Moosen ebenso wie bei Farn- 
prothallien die Entstehung männlicher Geschlechtsorgane erfolgen auch 
unter äußeren Bedingungen, die zur Bildung der weiblichen nicht hin- 
reichen; übrigens ist klar, daß die weiblichen Pflanzen, welche später den 
Embryo auszubilden haben, besser ausgerüstet sein müssen als die männ- 
lichen. 

Welch eigentümlichen Verhältnisse vielfach vorkommen, zeigen die 
Beobachtungen FLEISCHER’s !) an Macromitrium. 


Bei dieser Gattung, die als Epiphyt in den Tropen weit verbreitet ist, 
entstehen aus Sporen, welche auf die Blätter der weiblichen Pflanzen fallen, 
kleine Pflänzchen, — Zwergmännchen — die Antheridien hervorbringen. Die 
Spermatozoiden können dann leicht mit der „Außenleitung“ zu den Arche- 
gonien gelangen. FLEISCHER hebt hervor, daß die Macromitriumarten, bei 
welchen Zwergmännchen vorkommen, auffallend verschieden große Sporen 
besitzen. Nur aus den größeren Sporen sah er Zwergmännchen hervorgehen 
(man würde eher erwarten, daß sie aus den kleineren entstünden). Er meint, 
es sei damit der erste sichere Beweis eines Diöcismus des Protonemas bei 
den Laubmoosen erbracht. 

Daß ein solcher „Diöcismus“ auch bei Laubmoosen vorkommt, also schon 
die Sporen geschlechtlich differenziert sind (wie dies z. B. bei Sphaerocarpus 
der Fall ist vgl. p. 753) ist natürlich durchaus möglich und wahrscheinlich. 
Aber ein Beweis dafür liegt noch nicht vor. Es ist auch denkbar, daß die 
Z/Zwwergmännchen nur unter für die vegetative Entwicklung ungünstigen äußeren 
Bedingungen — und solche sind bei der Keimung auf den Blättern gewiß 
gegeben — entstehen, ähnlich wie dies z. B. bei der Keimung isophorer 
Farne und der Equiseten der Fall ist (vgl. p. 150). Weitere experimentelle 
Untersuchungen sind also notwendig, um die Frage zu entscheiden. 


Die Geschlechtsorgane sind geschützt einerseits durch die Blätter, 


welche sie umgeben (Perichätialblätter), andererseits durch die „Para- ° 


physen“. 

Diese sind Zellfäden, deren obere Zellen vielfach kugelig angeschwollen 
sind und Chlorophyll enthalten, bei Polytrichum sind sie in kleine Zell- 
flächen übergegangen. 

Was zunächst die Homologie dieser Gebilde betrifft, so kann es nicht 
zweifelhaft sein, daß sie den haarähnlichen Gebilden nahe verwandt sind, 
die man an den vegetativen Sprossen trifft (vgl. p. 800). Denn in 


!) FLEISCHER, Die Musci der Flora von Buitenzorg II (1902—190%). 


De 
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manchen Fällen sind sie von ihnen kaum unterschieden (so z. B. bei 
Diphyscium), in anderen (Mnium, Polytrichum) finden sich ganz allmäh- 
liche Übergänge zwischen beiden. 

- Ihre Funktion ist nicht genügend aufgehellt. Sie sind zunächst 
offenbar Schutzorgane (speziell gegen Austrocknung), und die kugelige 
Erweiterung der Zellen, die viele Paraphysen haben, wird ihnen gestatten, 
die Antheridien besser zu überdecken, als dies sonst der Fall wäre. 
 Zweifelsohne ist das aber nicht ihre einzige Bedeutung). Aus- 
scheidung (und zwar von Schleim) ist nur bei Diphyscium bekannt, ob 
sonst noch etwa die Ausscheidung von Wasser, resp. schleimiger Flüssig- 
keit, wie LEITGEB sie bei dem Lebermoose Corsinia beobachtete, vorkommt, 
ist zweifelhaft. Wohl aber werden die Paraphysen Wasser kapillar fest- 
halten. Es ist dies namentlich der Fall bei den scheibenförmigen, oder 
flach becherförmigen Antheridienständen von Polytrichum, Mnium usw., 
die schon durch die Gestalt ihrer Hüllblätter geeignet sind, Wasser leicht 
festzuhalten: setzt man auf einen trockenen Antheridienstand einen kleinen 
Tropfen Wasser, so wird er aufgesogen. 

Außerdem werden die dicht gedrängten Paraphysen auch den reifen 
Antheridien ein Widerlager bilden, welches bewirkt, daß der Spermato- 
zoidenbrei noch weiter herausgepreßt wird. 

Wie übrigens die Spermatozoidenverbreitung erfolgt, ob sie dem Zufall 
(durch Wassertropfen usw.) anheimgegeben ist, oder kleine Tiere dabei 
mitwirken, ist hier ebensowenig bekannt wie bei den Lebermoosen. Am 
wichtigsten ist aber jedenfalls die -Verbreitung durch Wasser. 

Die Archegonienstände sind knospenförmig und von einem oder 
mehreren Blatteykeln umhüllt. Wir haben oben (p. 799) schon gesehen, 
daß diese Hüllblätter vielfach von den gewöhnlichen dadurch unterschieden 
sind, daß sie Einrichtungen besitzen, speziell „Wimpern“, die ihnen ge- 
statten, Wasser festzuhalten, das für die Befruchtung unentbehrlich ist. 


s 59. Brutpflege. 


Bei den Lebermoosen trafen wir eine erstaunliche Mannigfaltigkeit 
von Einrichtungen, welche dazu dienen, den jungen Sporophyten zu schützen 
und zu ernähren. Es sei erinnert an die Bildung von verschiedenartigen 
Marsupien, an die „Coelokaulie“ u. a. Die Laubmoose sind auch in dieser 
Hinsicht viel einförmiger. 

Es hängt dies damit zusammen, daß ihre Archegonien auf einem mehr 
oder minder großem „Fuß“ aus embryonalem Gewebe stehen. 

Dieses ist, wie p. 532 angeführt wurde, nicht nur dadurch von Be- 
deutung, daß es Reservestoffe enthält, welche der Embryo verwenden 
kann, sondern auch deshalb, weil es nach der Befruchtung zu einem Wachs- 
tum angeregt wird, das oft eine Vergrößerung um ein Vielfaches des ur- 
sprünglichen Volumens herbeiführt. 

Der Embryo dringt in dieses Gewebe ein, und liegt darin, wie der 
eines Gallentieres in der durch den Reiz auf das Gewebe veranlaßten 
Gallenkammer. Mit seinem unteren Ende dringt er bei manchen Moosen 
(z. B. Buxbaumiaceen) auch in das Stämmchen ein. Indes ıst eın 
völliges Hineinschlüpfen des Embryos in den Sproß, wie es für einige 
Lebermoose geschildert wurde (p. 723) bei Laubmoosen nicht bekannt. 


A 2 Vgl. Kıesıtz-GERLoFF, Über die Bedeutung der Paraphysen. Bot. Zeit. 1886 
p. 248. 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Heft. 54 
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Schließlich zerreißt der Embryo seine Hülle an einer vorgebildeten, d. h. 
schwächer ausgebildeten Stelle quer durch und hebt den oberen Teil der 
Hülle als Calyptra empor, während der untere als „Vaginula“ stehen bleibt. 

Ohne Zweifel geht dieser Vorgang bei den verschiedenen Laubmoosen 
in etwas verschiedener Weise vor sich — namentlich was die Beteiligung 
des Archegonienbauches, des Stieles und der Sproßachse, welcher das be- 
fruchtete Archegonium aufsitzt, betrifft. 


Indes handelt es sich dabei doch nur um ein „mehr oder weniger“, 
nicht aber um wesentlich verschiedene Vorgänge. Die Unterscheidung 
verschiedener Typen (die ohnedies nicht scharf voneinander zu trennen 
sind), wie sie ROSANDER !) gegeben hat, dürfte also kaum von allgemeinerem 
Interesse sein. 

Es sei hier nur das Wesentliche hervorgehoben. 


An der Bildung der Hülle der Embryos, welche man nach einem 
von BiscHoFF herstammenden, von Hy wieder aufgenommenen Namen 
auch als „Epigon“ bezeichnet hat, können sich beteiligen: 


1. Der Archegoniumbauchteil. 
2. Der er (oder -Fuß). 


3. Die Sproßachse unterhalb des Stiels, falls sich der untere Teil des 
Embryo in diese einbohrt. Auch das Sproßachsengewebe verhält sich 
nicht immer passiv sondern kann vom Embryo zum Wachstum angeregt 
werden. 


Wenn man — auch in neuester Zeit?) — vielfach die Hülle oder 
wenigstens die Calyptra nur aus dem Archegoniumbauchteil hat hervorgehen 
lassen, so war das ein Irrtum, bedingt dadurch, daß nach der Befruchtung, 
wenn der Embryo die inneren Zellen des „Stieles* des Archegoniums 
aufzehrt, die Grenzen zwischen Bauchteil und Stiel unkenntlich werden. 


Es gibt sogar Fälle, in denen der Archegoniumbauch- 
teil sich gar nicht an der Bildung der Hülle und der 
Calyptra beteiligt, und die, in welcher er vorwiegend dabei mitwirkt, 
sind recht selten. 


Selbst Andreaea, die als Beispiel dafür genannt wird, zeigt, daß der 
Basalteil der Hülle nicht aus dem Archegoniumbauch hervorgeht, sondern 
dem Fuß des Archegoniums und dem Gipfel der Sproßachse angehört, 
in welchen sich der Fuß des Embryos eingebohrt hat (Fig. 851). Gewöhn- 
lich ist es aber der „Stiel“ des Archegons, welcher der Hauptsache nach — 
nachdem er vorher für Ablagerung von Baustoffen für den Embryo 
benützt worden ist — die Hülle liefert, indem der Embryo den mittleren 
Teil des vergrößerten Stielgewebes auflött. Das ist zu betonen, weil 
manche Schriftsteller von einer Uberschätzung des Archegonienbauches 
erfüllt der Meinung waren, die Hülle des Embryo sei von Anfang 


an hohl — das ist sie nur zum geringsten Teil, nämlich nur soweit als 
sie tatsächlich vom Archegonienbauch stammt. Dagegen wird das Gewebe 
des Archegonstiels und das des Stämmchens — falls der Embryo soweit 
vordringt — erst von diesen ausgehöhlt. 


!) H. A. Rosasper, Studier öfver bladmossornas organisation. Mössa, Vaginula 
och Sporogon. Akademisk Afhandlung Uppsala 1906. 

?) So ist z. B. die Schilderung des Bonner Lehrbuchs (12. Aufl. p. 360) durchaus 
unzutrefiend. Es heißt dort: „das untere Ende des Stiels, der Fuß "bleibt in dem 
erweiterten Archegonienbauch stecken und wird von dem "darunterliegenden Gewebe 
scheidenartig überwuchert“. 
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Als Beispiel dafür, daß der Archegoniumbauchteil gar nicht bei der 
Bildung der Hülle beteiligt ist, sei Leptobryum pyriforme angeführt. 
Der Archegonstiel ist, wie Fig. 853 zeigt, am unbefruchteten Arche- 
gonium sehr kurz. Nach der Befruchtung wird er der Sitz lebhafter 
Zellteilungsvorgänge, die am oberen Teile früh erlöschen, im unteren lange 
weiter gehen. Der Archegonienbauchteil dagegen wächst so gut wie gar 
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Fig. 851. Fig. 852. Fig. 853. 


Fig. 851 (nach Kvay). Andreaea rupestris. Längsschnitt durch ein junges Sporogon mit 
aufsitzender Haube. m Vaginula, » der obere Teil der stielartigen Verlängerung (des 
Pseudopodiums) des Stämmchens. 


Fig. 852 (aus Leunis Synopsis). Pottia lanceolata. Oberer Teil eines Stämmchens, 
dessen Blätter entfernt sind. Zwei Archegonien sind befruchtet; der Embryo des links 
stehenden hat den oberen Teil der Hülle als Calyptra (c) abgehoben, der untere bleibt 
als Vaginula (v) stehen. Die Hülle links ist noch ganz. «a unbefruchtete Archegonien. 


Fig. 853. Leptobryum pyriforme (vergr.). I. Ungeöffnetes Archegon, st Stiel. 1I. Be- 

fruchtetes Archegon, 5b Bauchteil, Embryo punktiert, Mer Meristem (schraffiert) der 

„Hülle“. 771. und IV. Altere Stadien, Ca Calyptra, A Abrißstelle, vo Vaginula. V. Jüngeres 

Stadium im Längsschnitt, stärker vergr., das punktierte noch embryonale Gewebe zehrt 

der Embryo später auf. H Haustorium, x Stelle, bis zu welcher die Zellwände der 
Calyptra schon ihre endgültige Dicke erhalten haben. 


nicht, nur seine Zellwände verdicken sich. Da der Embryo an Volumen 
zunimmt, muß der Archegonienbauchteil einen Druck auf ihn ausüben. 
Dieser bedingt, daß der Embryo in den Hohlraum, der unterhalb des 
Archegoniums durch Auflösung und Verdauung der Stielzellen gebildet 
wurde, heruntergleitet. Es ist das um so leichter möglich, als der Embryo 
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offenbar bei vielen Laubmoosen von einer Schleimhülle umgeben ist. 
Er entwickelt sich also ausschließlich in dem heran- 
gewachsenen Archegonienstiel. Da die an der Basis des Stieles 
befindlichen Zellen später auch in den Dauerzustand übergehen, während 
weiter oben die embryonale Beschaffenheit noch bleibt, so ist ein interkalares 
Meristem vorhanden (Fig. 853, II, III). Dies gibt nach unten hin Zellen 
ab, die einen unteren, etwas angeschwollenen Teil der Hülle darstellen, der 
später als „Vaginula“ stehen bleibt. Die Ablösungsstelle des oberen Teiles 
der Hülle ist vorgebildet: die vom Meristem zuletzt gebildeten Zellen 
bleiben dünnwandig und sind leicht durchzureißen. 

Auch bei Eriopus beteiligt sich der Archegonienbauchteil von der 
Bildung der Hülle gar nicht!). Es fiel mir hier besonders auf, daß die 
Höhle, in der der junge Embryo liegt (sie ist durch seine Verdauungs- 
tätigkeit entstanden), größer ist, als er selbst, erst später füllt er sie aus. 


N) 
Fig. 854. Dienemon semieryptum. Fig. 855 (nach Sacas) Funaria hygro- 
Hülle mit Wasserbauch. Der Em- metrica.. Längsschnitt durch ein 


bryo und die Innenwand der Hülle Archegonium mit Embryo die Hülle c 
punktiert. mit Wasserbauch. 


Bei einigen Moosen fällt auf, daß die Hülle des Embryos stark aus- 
gebaucht ist („Wasserbauch“) und Flüssigkeit umschließt, welche vom 
Embryo ausgenutzt werden kann (so z. B. Dicnemon, Fig. 854, Funaria, 
Fig. 855, Encalypta, Fig.852). Daß die Hülle, auch nachdem ihr oberer Teil als 


t) Diese Feststellung wird natürlich das Ansehen, dessen sich der Archegonien- 
bauch bezüglich der Entwicklung der Calyptra erfreut, nicht erschüttern. — Daß es 
zweckmäßig ist, daß der obere Teil der Hülle sich zuerst ausbildet, ist selbstverständlich. 
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„Calyptra“* abgehoben wurde, noch eine wichtige Bedeutung als Schutz- 
organ hat, geht aus dem früher (p. 534 ff.) über das Wachstum des Laub- 
moosembryo Mitgeteilten hervor. 

Man kann sich auch leicht davon überzeugen, daß eine Entfernung 
der Calyptra von unreifen Sporogonien Schädigungen und Hemmungen 
(Notreife u. dgl.) hervorruft!). Die Schädigung wird um so größer sein, 
je früher die Entfernung der Haube erfolgt. Sie wird bedingt, einerseits 


Fig. 856 (nach Zıerisskr). Links Querschnitt der Calyptra von Encalypta vulgaris mit 
diekwandigen Zellen, rechts Querschnitt durch den Stielteil eines Sporogons von Funaria 
hygrometrica von der Hülle umgeben. 


durch das Fehlen der Haube, andererseits durch Beschädigungen, welche 
beim Entfernen der in den Jugendstadien fest anliegenden Haube leicht 
eintreten. 

So erhieltich denn auch „Notreife“an Catharineasporogonien, deren Spitze 
ich abgeschnitten hatte. — Hier kommt offenbar der Wundreiz in Betracht. 

Im allgemeinen ist die „Calyp- 
tra“ um so derber gebaut, je mehr 
Austrocknungsgefahr besteht und 
um so zarter, je weniger das der 


Fall ist. 


So zeist Fig. 856 für die 
auf Mauern u. dgl. wachsende En- 
calypta vulgaris sehr dickwandige 
Calyptrazellen gegenüber denen von 
Funaria. Die kleinen, sich kaum 
über den feuchten Boden erhebenden 


Fig. 857. Orthotrichum (nach ZiELınskI). 
A Querschnitt durch eine gefaltete d. h. mit 


„Protonemamoose“ wie Ephemerum 
und Nanomitrium haben eine noch 
viel dünnere Hülle. 


Eine Verstärkung der letzteren 


rippenförmigen Vorsprüngen versehene 
Hülle, 3 Querschnitte durch die haarartigen 
Zellkörper, welche sich auf der Hülle ent- 
wickeln und deren schützende Wirkung 


- tärken. 
kann durch Auswüchse stattfinden, ha ie 


die man als „Haare“ zu bezeichnen pflest (z. B. Polytrichum, Ortho- 
trichum (Fig. 857). 


!) TruE, Notes on the physiology of the Sporophyte of Funaria and Mnium, Beih. 
zum Bot. Centralblatt XIX (1906). Zrevisskı, Beitr. zur Biologie der Haube der Laub- 
moose, Flora 100 (1910) p. 1. Auch IrmscHer (Über Resistenz der Laubmoose usw.), 
Jahrb. f. wissensch. Bot. 50, (1910) fand, daß junge Sporogonien ohne Haube viel rascher 
bei Austrocknung zugrunde gingen als solche mit Haube — was zu erwarten war. 
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Fig. 858 zeigt, wie an der Hülle, gemäß dem Vorhandensein eines 
basalen Meristems Zellreihen in basipetaler Reihenfolge entstehen, welche 


6ER 


27 


IR 


Fig. 858. Längsschnitt durch 
eine Sproßspitze von Polytri- 
chum (65/1), welcher außen 
Blätter, innen zwei Arche- 
gonien, rechts ein unbefruchtet 
gebliebenes, links eines mit 
Embryo zeigt. Letzterer hat 
sich in den Stiel des Arche- 
goniums eingebohrt, nachdem 
dieser, wie der Vergleich mit 
dem unbefruchtet gebliebenen 
Archegonium zeigt, nach der 
Befruchtung mächtig heran- 
gewachsen war. Aus der 
„Calyptra“ sind in basipetaler 
Reihenfolge Zellreihen hervor- 
gesproßt (die „Haare“ der 
Calyptra); dieoberen sind schon 
dickwandig und dienen als 
schützender Schopf, die unteren 
auch zur Wasseraufnahme. 


später den „Haarfilz“ der Calyptra bilden. Sie bleiben teils Zellreihen, 


teils werden sie zu Zellkörpern. 


Letzteres ist z. B. der Fall bei Dawsonia (Fig. 859). Die Calyptra 
besitzt (wie bei Polytrichum) oben einen Schopf aus aufgerichteten „Haaren“. 
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Fig. 859. Dawsonia superba, Stück des Calyptra- 
filzes in Flächenansicht vergr. 


Der untere Teil des Haar- 
filzes besitzt ein Rahmenwerk 
aus braunen, dicken Zell- 
strängen, welches durch hellere, 
dazwischen verlaufende ranken- 
artig verschlungene Fäden zu 
einem Filz ergänzt wird. Dieser 
wird nicht nur eine „ruhende 
Luftschicht“ festhalten und so 
die Transpiration beschränken, 
sondern auch gegen mechani- 
sche Beschädigungen Schutz 
bieten. 

Bei mehr hygrophilen Poly- 
trichaceen wie CUatharinea und 
Lyellia cerispa (Fig. 867, I) ist 
der Calyptrafilz bis auf spär- 
liche Reste verschwunden, ein 
Vorgang, den wir als einen ge- 
schichtlich erfolgten, als eine 
Reduktion, betrachten. Übrigens 
sind diese Auswüchse ebenso wie 


analoge Gebilde bei den Lebermoosen meiner Ansicht nach veranlaßt durch 


den starken Zustrom von Baumaterialien zu den Embryonen und deren Hüllen. 
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Sie können von Nutzen sein, aber bei manchen Moosen auch gleich- 
gültige Bildungen darstellen. Wahrscheinlich dienen sie in der ‚Jugend. 
so lange sie dünnwandig sind, zur Wasseraufnahme, eine Funktion, welche 
bei den dünnwandig bleibenden Auswüchsen von Eriopus (Fig. 860) 
wohl die einzige sein wird. 

Die Calyptra ist übrigens — wenigstens bei vielen Moosen — auch 
nach ihrer Emporhebung noch aus lebenden Zellen aufgebaut, die dann 


Fig. 860. Eriopus cristatus. 
I. Befruchtetes Archego- 
nium vonaußen. Die Hülle 
mit breiten Papillen be- 
deckt, die in basipetaler 
Reihenfolge entstehen. 
IT. u. III. Längsschnitt, 
die Hülle wird nur vom 
herangewachsenen Arche- 
gonstiel gebildet. An”der 
Grenze zwischen Calyptra 
und Vaginula haarförmige 
Auswüchse 7; F Fuß des 
Embryo. 
IV. Längsschnitt durch ein 
Stück des oberen Teiles der 
Calyptra. 


Ik 


17 
I 


N. 


erst allmählich absterben. Das Vorhandensein lebender Zellen macht ver- 
ständlich, daß aus der Calyptra auch nach ihrer Ablösung von dem unteren 
Teil der Hülle Protonemafäden entspringen können, so bei Conomitrium 
(Fig. 830) und Thysanomitrium (Fig. 861). Bei letzterer Gattung 
stehen viele sporogontragende Äste becherförmig zusammen. Die Sporo- 
gonien haben gebogene Stiele und sind mit der Haubenspitze nach unten 
gekrümmt. Wenn sich die Stiele strecken, bleiben bei vielen Arten die 
Hauben sowie der Deckel unten zurück. So bei Th. Beccarii (Fig. 861), 
wo die Hauben durch einen Rhizoidenfilz verankert bleiben. Lorch faßt 
die durch Deckel und Üalyptra gebildeten Hohlräume als „Cisternen“, 
welche Wasser sammeln, auf. 


Versuche von CORRENS ?) aus Hauben von Pleuridium nitidum, Phascum 


ı) Vgl. bez. der letzteren Lorca, Polytrichaceen p. 529. Eine entwicklungs- 
geschichtliche Untersuchung dieser Formen wäre erwünscht. 
2) ©. CoRRENs, Unters. über die Vermehrung der Laubmoose usw. Jena 1899 p. 420. 
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cuspidatum und Funaria Protonema zu erzielen, blieben ohne Resultat — 
vielleicht verlieren die Calyptrazellen mancher Laubmoose früher als bei 
anderen die Fähigkeit der Weiterentwicklung. 


Fig. 861. Thysanomitrium Beccarii nach Lorcn. Schematisierter, vergr. Längsschnitt 

eines Stämmchens, von dem oben 3 fertile Seitenzweige getroffen sind. 4 kegelförmige 

Calyptren mit darin steckenden Deckeln sichtbar, ee ruhende Knospen, d ausgewachsener 
Seitenzweig. 


S 60. Der Sporophyt der Laubmoose. Allgemeine Gestaltung. 


Die Entwicklung der Moossporophyten ist — soweit sie für diese 
Darstellung in Betracht kommt — oben besprochen worden (p. 534 ff., 538 ff.). 

Es ist hier also nur das Endstadium der Entwicklung, der fertige 
Zustand ins Auge zu fassen. 

Wir gehen dabei aus von einem „typischen“ Moossporogon. 

Dieses ist versehen mit einem „Fuß“, der als Haustorium dient und 
in der „Vaginula“ bzw. in dem Moosstämmchen sitzt, einem Stiel, der 
Seta, deren Zellen meist einen schiefen Verlauf haben, einer „Apophyse“ 
mit Spaltöffnungen, und einer Kapsel, die sich mit einem Deckel öffnet, 
worauf das „Peristom“ an der Kapselmündung sichtbar wird. Daß in 
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der Ausbildung dieser einzelnen Teile Verschiedenheiten vorkommen, 
braucht kaum bemerkt zu werden. i 

So sei bezüglich des Haustoriums erinnert an das p. 550 Ange- 
führte und verwiesen auf Fig. 478, von Hookeria quadifaria, deren junger 
Embryo das Haustorium verhältnismäßig stark und in Gestalt einer Zell- 
reihe entwickelt zeigt. Auf die eigentümliche Beschaffenheit von Zell- 
wand und Zellinhalt des Haustoriums kann hier nicht eingegangen werden. 

Der Stiel ist von sehr verschiedener Länge. Es wiederholen sich 
hier zum Teil Erscheinungen, über welche schon bei den Lebermoossporo- 
gonien berichtet wurde. Epiphytische und Felsenmoose (aber auch im 
Wasser lebende aber außerhalb des Wassers fruchtende) haben vielfach 
kurze Stiele — was wie bei den Lebermoosen damit zusammenhängen dürfte, 
daß die Wasserversorgung zur Zeit der Stielentwicklung eine oft unter- 
brochene ist — womit natürlich nicht gesagt sein soll, daß das die 
Ursache des Kurzbleibens des Stieles sei. 

Sumpfbewohnende Moose und solche von anderen Standorten mit 
gesicherter Wasserversorgung dagegen pflegen lange Seten zu haben. 


Diese sind dann auch mit negativem Greotropismus ausgerüstet (z. B. 
Funaria, Oatharinea) während epiphytische Laubmoose und erdbewohnende 
mit kurzen Seten offenbar die geotropische Empfindlichkeit der letzteren 
oft ganz eingebüßt haben. 


$ 61. Richtung und Gestalt der Kapsel. 


Die Kapsel steht ursprünglich in der direkten Verlängerung der Seta. 
Später ist die Richtung beider vielfach eine verschiedene. An aufrechten 
Seten ist die Kapsel oft horizontal oder mit der Spitze nach abwärts 
gekrümmt — wobei die Krümmung entweder im Bereich der Kapsel 
selbst (Catharinea) oder an deren Basis durch die Seta erfolgt. 

Die Krümmung der Kapseln ist in doppelter Hinsicht von Interesse. 
Einmal fragt sich, ob sie für die Sporenaussaat von Bedeutung ist, sodann 
wie sie zustande kommt. 

Die Beziehungen dieser Richtungsänderung zur Sporenaussaat sollen 
unten besprochen werden. 

Die Abhängigkeit der Krümmungsrichtung und deren Zustandekommen 
ist wenig untersucht. Es ist dabei zu unterscheiden die Frage nach der 
Ursache der Krümmung und nach den Faktoren, welche deren Rich- 
tung bedingen. 

Nach Beobachtungen im Freien scheint die Richtung der horizontal 
gestellten Kapseln vom Polytrichum vom Lichte nicht beeinflußt zu 
werden. Dem Lichte zugekrümmt sind die gekrümmten Kapseln der 
pleurokarpen Moose, die von Funaria, Dicranum u. a.'). 

Es ist klar, daß ein an einer Mauer wachsendes Mnium, dessen nach 
unten geneigte Kapseln von der Mauerfläche abgekehrt sind, dadurch für 
die Fernverbreitung der Sporen in einer günstigeren Lage ist, als wenn 
die Kapselmündung der Mauer zugekehrt wäre. 

Nach WiıchHvraA sollen bei Meesea und den Polytrichaceen (nament- 
lich bei Catharinea) die Schnäbel der Kapseln nach der Schattenseite 
hin gerichtet sein. 


ı) Vel. Wıchura, Beitr. zur Physiologie der Laubmoose, Jahrb. für wissensch. 
Botanik II (1860) p. 197. 
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Indes konnte ich bei Catharineasporogonien, die in noch geradem 
Zustande (mit der ganzen Pflanze) in einer „heliotropischen Kammer“ 
einseitiger Beleuchtung ausgesetzt wurden, keine konstante Beziehung der 
Kapselkrümmung zur Lichtrichtung wahrnehmen. Wenn also auch viel- 
leicht das Licht eine Bedingung für das Eintreten der Krümmung dar- 
stellt, hat es doch offenbar mit deren Richtung nichts zu tun. 


Experimentelle Untersuchungen liegen nur von TRUE!) vor. Darnach 
ist die Abwärtskrümmung der Kapseln von Mnium cuspidatum als eine 
positiv geotropische zu 
A betrachten, das Licht 
& würde nur die Ebene be- 
stimmen, in welcher die 
Krümmung _ stattfindet, 
wobei die Kapselspitze 
der Lichtquelle teils zu- 
teils abgekehrt sein kann. 
Indes wären weitere 
Untersuchungen sehr er- 
wünscht. Mir scheint es 
zweifellos, daß es Moos- 
sporogonien gibt, beidenen 
das Licht nicht nur die 
Ebene der Krümmung be- 
einflußt, sondern auch 
deren Orientierung. 

Die Gestalt der Kapsel 
soll nur insofern erörtert 
werden, als ihre Sym- 

‘ metrie in Betracht kommt, 
während die äußeren 
Verschiedenheiten — die 
einen sind fast zylindrisch, 
die anderen näheren sich 


der Kugelform — hier 
nicht erörtert zu werden 
brauchen. 


Die meisten Mooskap- 
selnsindannäherndradiär. 
Freilich zeigt z. B. Tre- 
matodon (Fig. 869) durch 


Fig. 862. Dawsonia superba. /. Verzweigte Pflanze, RR joe“ 
jeder Ast trägt ein noch aufrechtes Sporogon. = einseitige (op E 
II. Junges noch aufrechtes Sporogon an der Flach- pophyse eine ihre 
seite. 1/I. Altes Sporogon schief von oben. I1I.u. III. chung von dieser Aus- 

ö'/, mal vergr. bildung, die wahrschein- 


lich aus „inneren Grün- 
den“ erfolgt. Auch die Funariakapseln sind meist nicht mehr radiär, 
wenn sie fertig sind (Fig. 864). Die dorsiventralen Kapseln von Di- 
physcium wurden schon p. 469 besprochen. 


Auch bei Polytrichaceen sind dorsiventrale Kapseln nicht selten, wo- 
bei die eine (später nach oben gekehrte) Seite flach oder konkav, die 


) R. H. True, Notes on the physiology of the sporophyte of Funaria and of 
Mnium, Beih. z. botan. Centralblatt XIX (1906) p. 34. 
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andere, später nach unten gerich- 
tete konvex gewölbt ist — Ver- 
schiedenheiten, welche, ebenso wie 
bei Diphyscium mit der Sporen- 
aussaat in Beziehung stehen. 

Es kann auf Fig. 862 (Daw- 
sonia) und Fig. 863 (Lyellia) ver- 
wiesen werden. Inwieweit äubere 
Einwirkungen bei der Entstehung 
dieser sonderbaren Kapselformen 
beteiligt sind, ist nicht untersucht. 
Es sei nur bemerkt, daß die Ver- 
schiedenheit der beiden Kapsel- 
seiten bei Dawsonia schon her- 
vortritt, so lange die Kapsel noch 
aufrecht steht und daß auch der 
Kapselstiel in seinem anatomi- 
schen Bau sich als nicht radiär 4 
gebaut aufweist. Eine „Hinnei- R 
gung“ zu dorsiventraler Ausbil- i 
dung ist wahrscheinlich auch bei .. a N | 
anderen Formen vorhanden, tritt yon yorne, > Hache Ausbreitung der Columalla, 
aber äußerlich weniger hervor. 1I. Kapsel von der Seite (beide etwas über 

Tfach vergr.). 


S 62. Der Assimilationsapparat der Sporophyten!!). 


Eine der merkwürdigsten Eigenschaften vieler Laubmoossporogonien 
ist die, daß sie mit Assimilationsgewebe und Spaltöffnungen ausgestattet sind. 

Freilich ist die Bedeutung der eigenen Assimilationstätigkeit der 
Moossporogonien keine so große, wie sie von manchen Autoren aufgefaßt 
wurde und eine bei den einzelnen Formen sehr verschiedene. Sie kommt, 
wie p. 936 bemerkt wurde, wo sie überhaupt in Betracht kommt, haupt- 
sächlich der Sporenbildung zugute. Experimentell nachgewiesen wurde 
dies von HABERLANDT für Funaria hygrometrica und Physcomitrium pyri- 
forme. 

Als Assimilationsgewebe kommen die chlorophyllhaltigen Zellen des 
Amphitheciums im Kapselteil und vielfach namentlich die der Apophyse 
in Betracht (Fig. 864). 

Ein Gasaustausch bei der Assimilation wird ungemein erleichtert, 
wenn Spaltöffnungen vorhanden sind. 

Es wurde früher (p. 543) auf die Übereinstimmungen in dieser Hin- 
sicht zwischen den Sporophyten der Laubmoose und denen von Antho- 
ceros hingewiesen. 

Dort sind die Spaltöffnungen diffus verteilt. Eine solche Verteilung 
findet sich auch bei Laubmoosen, sie stellt unserer Ansicht nach den 
primitivsten Fall dar. 

Als Beispiele dafür seien (ohne Rücksicht auf die Funktionsfähigkeit 
der Spaltöffnungen) angeführt: 

1. Sphagnum (Fig. 865, I); hier ist nur der obere Teil der Kapsel- 
wand von Spaltöffnungen frei. 


ı) Vgl. Hazertannr a. a. O., Bünger, Beitr. zur Anat. der Laubmooskapsel, Bot. 
Centralblatt XLII (1890). Daselbst weitere Literatur. 
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2. Sporledera palustris (Fig. 866, IT), wo eine bedeutende Ver- 
ringerung in der Zahl der Spaltöffnungen eingetreten ist. 

3. Einige Encalypta-Arten (z.B. E. ciliata). Hier fehlen die Spalt- 

öffnungen nur unmittelbar unter dem 

Peristom; bei E. commutata stehen sie 

auf der Apophyse, einige wenige noch auf 

der Basis der Kapsel; die obersten 
sind vielfach rudimentär. 


Fig. 865. Sphagnum cymbifolium. I. Außen- 
hygrometrica. Längsschnitt einer un- ansicht einer fast reifen Kapsel mit Spaltöffnungen, 
reiten Kapsel, d Deckel, p Peristom, A, unbefruchtetes Archegon. Ah Archegonien- 
r Ring, c Columella, < lufthaltiger hals. ZI. Querschnitt durch eine Spaltöffnung. 

Intercellularraum, s Archespor. III. Stück der Kapselwand stärker vergr. als in /. 


Fig. 864 (nach Lürssen.) Funaria 


L 


I. Kapsel von Sporledera palustris in Flächenansicht. Z/. u. /II. Junge 
Kapseln von Orthotr. affine. A Apophyse. 


Fig. 866. 
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4. Auch Orthotrichum affine (Fig. 866, I, IT) gehört hierher. 
Die Untersuchung einer größeren Anzahl von Kapseln dieser Art zeigte 
übrigens, daß die Verteilung der Spaltöffnungen eine variable ist, sie sind 
teils nur im unteren Teil der Kapsel vorhanden (Fig. 866, II), teils gehen 
sie bis nahe zum Deckel hinauf. Der erstere Fall kann überleiten zu 
den Moosen, deren Spaltöffnungen nur im unteren Teile der Kapsel sich 
finden. 

So hat Dawsonia Spaltöffnungen nicht nur auf der Apophyse, sondern 
auch auf dem unteren Teile der Kapsel, ebenso Lyellia (Fig. 867, II). 

Die meisten Spalt- 
öffnungen besitzenden 
Laubmoose zeigen die 
letzteren aber auf die 
Apophyse beschränkt 
(vgl. Leptobryum, Fig. 
868), wo dann meist 
auch das Assimilations- 
gewebe stärker ent- 
wickelt ist. Eine be- 
deutende Ausbildung 
hat sie z. B. bei Tre- 
matodon (Fig. 869). 


Fig. 867. Lyellia crispa. 
I. „Haar“ der Calyptra. 
II. Unterer Teil der Kapsel 
mit Spaltöffnungen. 
III. Kapsellänge. 
V. Haube. 


Fig. 868. Leptobryum pyri- 
forme (München 1914). Ent- 
wicklungsstadien des Kap- 
selteils des Sporogons in 
Oberansicht, II. Jünger 
als /. A Apophyse mit 
Spaltöfinungen, Ka Kapsel- 
teil, D Deckelteil, E Lage 
des Deckelmeristems. 


Fig. 869. Trematodon 
aureus (ges. 1913 Nuovo 
Friburgo Bras... A Apo- 
physe, die Punkte deuten 
Spaltöffinungen an. 


\ 
Fig. 868. Fig. 869. 


!) Dagegen ist die Angabe von VrırLemis, wonach Diphyscium bis unmittelbar 
unter das Peristom herauf Spaltöfinungen haben soll, unzutrefiend. Sie finden sich nur 
auf der (von der Kapsel äußerlich nicht abgesonderten) Hypophyse. Vgl. VrıLLenis, 
sur les homologies des Mousses p. 33. Daselbst Angaben über Verteilung und Bau der 
Spaltöffnungen. 
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Besonders merkwürdig ist ihre Entwicklung bei manchen Splachnum- 
arten, speziell Spl. rubrum und luteum (Fig. 870, I, II), bei denen sie zu 
einem schirmförmigen Kragen auswächst, der ın seinem Bau einem dorsi- 
ventralen Blatte gleicht, das Spaltöffnungen nur auf der Oberseite besitzt. 
Später wirkt, wie wir sehen werden, 
die an den reifen Sporogonien, 
lebhaft rot oder gelb gefärbte 
Apophyse indirekt auch bei der 
Sporenaussaat mit. Auch andere 
Splachnaceen haben übrigens die 
„Tendenz“, die Apophyse stark 
zu entwickeln, eine Eigentümlich- 
keit, welche bei den genannten 
Arten zu jenem höchst merkwür- 
digen Gebilde sich gesteigert hat. 

Die Beschränkung der Spalt- 
öffnungen auf die Apophyse steht 
zweifelsohne in Beziehung zu der 
Verringerung der Anzahl der 
Spaltöffnungen (welche, unserer 
Annahme zufolge bei den Sporo- 
gonien der Laubmoose eingetreten 
ist) und zu dem nachgewiesenen 
interkalaren Wachstum der Laub- 
moossporogonien. Nicht nur ist 
Fig. 870. I Splachnum luteum (nach Heowıc). €S begreiflich, daß, wenn eine 
Geöffnete Kapsel mit Apophyse A (ca. 3mal Reduktion eintrat, diese normal 


vergr.). ZI Längschnitt durch eine ungeöffnete an dem zuletzt fertig gestellten 


Kapsel nach VaAızey; Sp Spaltöffnungen; As = 
Archespor; cl Columella; 5 Seta; Lx „Lepto- Teil des Sporop hyten also der 


xylem“; P Peristom; c Columella; A Arche- Kapsel stattfand, sondern es ist 
spor; S Seta. III, IV Schema für die Öffnung dies auch für Weiterentwicklung 
der Splachnumkapsel, nach Brynn. der Kapsel offenbar die günstigste 
Einrichtung, denn nur dann, wenn 
der Assimilationsapparat (wie Fig. 868, II, zeigt) frühzeitig fertig gestellt 
ist, kann er der Sporenentwicklung zu gute kommen. 
Auf die bei vielen Moosen zu beobachtende Rückbildung des Assımi- 
lationsapparates (einschließlich der Spaltöffnungen) wird in anderem Zu- 
sammenhange einzugehen sein. 


$ 63. Öffnung der Kapsel, Peristombildung. 


Die Kapseln ohne Öffnungsmechanismus, die als kleistokarp be- 
zeichnet worden sind, wie später ausgeführt werden soll, als rückgebildete 
zu betrachten. 


Die typischen Mooskapseln öffnen sich durch einen Deckel, sie sind 
„stegokarp“. 

Früher schon wurde das abweichende Verhalten von Andreaea, 
deren Sporogonien man als „schizokarp“ bezeichnen kann, erwähnt. Es 
findet hier keine Deckelbildung statt, vielmehr sind im der Sporogonwand 
im mittleren Teil des Sporogons 4—6 Trennungslinien angelegt, an denen 
das Sporogon sich beim Austrocknen öffnet (Fig. 871). Beim Befeuchten 
findet ein Verschluß der Spalten statt. 
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Bei den stegokarpen Moosen löst sich der obere Teil der Kapsel 
als Deckel ab. 

Es ist die Ablösungsstelle in charakteristischer Weise vorgebildet. 
Die Vorgänge, welche die Ablösung bedingen, sind noch nicht nach allen 
Richtungen hin eingehend untersucht, sie sind bei den einzelnen Gruppen 
auch ziemlich verschieden '!). Meist findet sich ein „Annulus“, d. h. ein Ring 
aus einer oder mehreren übereinander liegenden Zellanlagen bestehend, die 
ausgezeichnet sind durch ihre Gestalt und oft auch ihren Schleimgehalt. Der 
Schleim wirkt als Wasserspeicher und bedingt, daß die Ringzellen beim 
Austrocknen weniger schrumpfen als andere Teile der Kapsel, wodurch 
Spannungen entstehen, die zu Rissen in der Kapselwand führen. Damit 
ist bei manchen die Funktion des Ringes der Hauptachse 
nach beendigt, bei, den Hypnumarten z. B. bleibt er mit 
der Kapsel beim Öffnen in Verbindung oder löst sich in 
kleinen Stücken ab. Bei Erpodium findet man ihn an der 
geöffneten Kapsel als nach außen abstehenden (offenbar 
durch Wasseraufnahme) stark gestreckten Kragen (Fig. 889). 
Bei anderen dagegen rollt sich der Ring, nachdem durch 
die Risse in der Kapselwand Feuchtigkeit eingedrungen ist, 
als Ganzes ab vermöge der Volumveränderung, welche die 
schleimhaltigen Zellen beim Quellen erfahren. 

Betreffs zahlreicher Einzelheiten, namentlich des merk- 
würdigen Verhaltens von Tetraphis, Buxbaumia u. a. ver- 
weise ich auf die angeführte Abhandlung. 

Die geöffnete Mooskapsel zeigt in den typischen Fällen 
einen Mundbesatz, das Peristom, dieses Gebilde ist wegen 
seiner meist zierlichen (restalt, wegen der merkwürdigen 
 Bewegungserscheinungen, die es oft zeigt, und seiner syste- 
matischen Bedeutung Gegenstand zahlreicher Untersuchungen 
gewesen. 

Hier handelt es sich nur um dessen Zustandekommen 
— auf die zahllosen Variationen kann nicht eingegangen 


werden. Meist tritt es auf m Form von Zähnen, deren Fig. 871. 

Zahl für die einzelnen Gattungen eine konstante ist und Andreaea pe- 
ein- oder mehrfaches von 4 beträgt (vgl. p. 539). Angelegt trophila. _ 
wird es stets im Amphithecium — gegenteilige Angaben ?3 P’seudopoi- 


(für Dawsonia) haben sich nicht bestätigt. onbeie E Ekası 


Seit Lanzıus-Benin@a’s trefflichen Untersuchungen sel, mit 4 Spal- 
ist festgestellt, daß die Peristomzähne entweder aus ganzen ten geölinet; 


toten Zellen oder aus verdickten Zellwandresten bestehen, ey 
welche stehen bleiben, während die dünnen Stellen auf- EN 


gelöst werden. Die einzelnen Gruppen verhalten sich dabei 
verschieden, so daß, wie erwähnt die Peristombildung auch systematisch 
von Bedeutung ist. 

Einige Beispiele dafür mögen erörtert werden: 

I. Polytrichaceentypus. 

1. Dawsonia. Das Peristom besteht hier aus einer großen Anzahl 
pinselförmig zusammenstehender weißer Fasern, welche bei Befruchtung 
zusammenkleben, bei Austrocknung die kleinen Sporen herausfallen lassen. 

Die Fasern bestehen aus Zellreihen, die einzeln oder in Bündel 
zusammengeordnet stehen. 


ı) Vgl. H. Diem, Untersuchungen über den Annulus der Laubmoose, Flora 79. 
(Ergbd. z. Jahrg. 1894) p. 286. 
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Fig. 872 zeigt einen Querschnitt durch den äußeren Teil des Deckels 
einer Kapsel. Man sieht die mehrschichtige Deckelwand W, eine dünn- 
wandige Zellenzone, deren Auflösung die Trennung des Peristoms vom 
Deckel herbeiführt, dann die Peristomzone P und den äußeren Teil der 
Deckelcolumella, welche später mit dem Deckel abfällt. Die dünnwandigen 
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Fig. 872. Querschnitt durch den Deckel von Dawsonia superba, W Wandschicht, 
t dünne Zellen, Ablösungsstelle des Deckels, D Peristomquerschnitt, die verdickten 
Zellen bilden die Peristomzähne, die dünnen Zellwände verschwinden. C Columella. 


Zellen der Peristomzone fallen später auch der Zerstörung anheim. Dadurch 
vereinzeln sich die Peristomzähne. Offenbar haben hier in der zur Peristom- 
bildung bestimmten Zone zahlreiche Zellteilungen stattgefunden, welche zu 
dem erwähnten Bilde führen. Je zwei Peristomzähne hängen an der Basis 
zusammen. 


Dies ist von Interesse deshalb, weil dadurch der Ubergang zu der 
Peristombildung der übrigen Polytrichaceen,, gegeben ist. Die meisten 
Polytrichaceen besitzen eine Kapsel, deren Offnung nach dem Abfallen 
des Deckels durch eine Haut, das „Epiphragma“ (welches aus der Deckel- 
columella entstanden ist) verschlossen ist. Darunter befindet sich eine 
Anzahl von Poren, und zwischen diesen die aus Zellbündeln bestehenden 
„Zähne“ des Peristoms. Diese bestehen aus einer Anzahl übereinander- 
gelagerter U-förmiger Faserzellen (Fig. 873, 5), welche — im Unterschied 
zu Dawsonia — nicht geteilt sind. Betreffs der Entstehung des Peristoms 
muß auf die a. a. O.!) gegebene Darstellung verwiesen werden, welche 
zeigt, daß eine prinzipielle Übereinstimmung zwischen Dawsonia und Poly- 


!) Flora. 101 (1906) zur Kenntnis austral. und neuseel. Bryophyten. 
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trichum vorhanden ist, auch bei letzterem entstehen die Poren zwischen 
den Peristomzähnen durch Auflösung dünnwandiger Zellen. 


Fig. 813. Schema für die Peristombildung der Polytrichaceen. 5. Außenansicht eines 

Stücks des Peristoms. Die mit b bezeichneten dünnwandigen Zellen werden aufgelöst, 

wodurch Löcher zwischen den Faserbündeln entstehen. Bezüglich. der übrigen Figuren 
vgl. GoEBEL, Archegonienstudien X. 


Bei Lyellia (Fig. 867) ist gar kein Peristom vorhanden, aber eine 
Erweiterung der Columella verschließt zeitweilig die Offnung der Kapsel 
(Fig. 863). Die Sporen treten wahrscheinlich dadurch heraus, daß die 
Kapselwand beim Eintrocknen sich verkürzt (vgl. unten Scouleria u. a.). 

2. Tetraphideentypus. 

Tetraphis und Tetrodontium besitzen 4 Peristomzähne, die bei Be- 
feuchtung sich kegelförmig zusammenschließen, im trockenen Zustand aber 
spaltenförmige Räume zwischen sich lassen, durch welche die Sporen ent- 
weichen können. 

Merkwürdig ist, daß an der Bildung dieser Zähne auch die Deckel- 
columella teilnimmt, welche sich durch Membranspaltung in 4 Teile 
trennt. Indes ist auch hier die Zellschicht zu erkennen, die bei anderen 
Moosen die Peristomzähne liefert, deren äußere Membranteile verdickt 
sind. Es kommt aber nicht zur Vereinzelung dieser, da wie erwähnt, der 
ganze obere Kapselteil mit Ausnahme der äußeren, schleimhaltigen und 
in Fetzen sich ablösende Deckelschicht sich in 4 Teile spaltet. 

Wenn also auch bei den Tetraphideen ganze Zellen wie bei den 
Polytrichaceen an der Peristombildung sich beteiligen, so sind doch be- 
trächtliche Unterschiede zwischen beiden vorhanden. 

3. Buxbaumiaceentypus. 

Eine gewisse Übereinstimmung mit der Peristombildung der Poly- 
trichaceen hat man auch bei den Buxbaumiaceen finden wollen — indes 
bestehen keine direkten Beziehungen zwischen beiden, höchstens eine Ahn- 
‚lichkeit in der ersten Entwicklung. Diese Ähnlichkeit ist dadurch gegeben, 
daß auch bei den Buxbaumiaceen in der zur Peristombildung bestimmten 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 1. Heft. 99 
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Ringzellschicht Teilungen auftreten (vgl. Fig. 874 von Diphyscium, Fig. 875 
von B. aphylla und 876 B. indusiata). In Fig. 874, I tritt deutlich hervor, 


Fig. 874. Diphyscium foliosum, Querschnitte durch den Deckelteil, I. eines jüngeren, 
II. eines älteren Sporogons, Q@ Quadrantenwände, P Anlage des Peristoms. C Columella 
(Endotheec.). Andeutung eines äußeren Peristoms. 


daß diese ringförmige Zellschicht die innerste des Amphitheciums ist 
(vgl. auch den Längsschnitt, Fig. 875). In dieser Zone werden aneinander- 
grenzende, in Fig. 876 stärker ausgezogene Membranstreifen verdickt (und 


\ I | B 


Fig. 875. Buxbaumia aphylla. A Längsschnitt durch den Deckelteil der Kapsel, 
DC Deckelcolumella, P Peristomschicht, B Querschnitt. 


jedenfalls auch chemisch anders ausgebildet), andere, namentlich auch die 
Querwände bleiben dünn und verschwinden später. Das Resultat ıst eine 
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trichterförmige, gefaltet erscheinende mit enger Mündung versehene Haut. 
Diese ist bei Diphyscium und Buxbaumia aphylla allein vorhanden, bei 
 Buxbaumia indusiata finden sich außerdem noch Spuren (in Gestalt kleiner 
Zähne, Fig. 876, Pa) eines äußeren Peristoms, dessen Funktion unbekannt 
ist. — Wahrscheinlich be- 
sitzt es eine solche eben- 
sowenig als andere soge- 
nannte „Vorperistome“. 

4. Bryineentypus. 

Dieser ist von dem 
Buxbaumiaceentypus nicht 
wesentlich verschieden, in- 
sofern es sich auch hier 
um verdickte Membran- 
stücke handelt, die übrig 
bleiben, während diedünnen 
aufgelöst werden. Nur 
treten bei Anlage des Peri- 
stoms nicht die eigenartigen 
für die Buxbaumiaceen er- 
wähnten Zellteilungen auf. 
Wenn auch die verdick- 
ten Membranteile zuweilen Fig. 876. Buxbaumia indusiata. Querschnitt durch 
haut- oder sgitterför mıg das (noch nicht ganz fertige) Peristom. Ph Peristom- 
zusammenhängen, so ist haut; Pa äußeres Zahnperistom. 
doch am verbreitetsten das 
Vorkommen einzelner Peristtomzähne, die entweder ein einfaches oder 
ein doppeltes Peristom bilden. 

Es genügt, auf das Beispiel von Mnium (Fig. 877) hinzuweisen. Es 
ist em doppeltes Peristom vorhanden. Das- äußere (Fig. 877, D, Fig. 878) 
besteht aus zweiunddreißig Zähnen, deren Querstreifen die Reste der Quer- 
wände der übereinandergestellten Zellen darstellen (vgl. auch Funaria, 
Fig. 879). Das innere Peristom ist an seiner Basis hautförmig, geht aber 
oben teils in breitere, teils in feinere Zähne (Tentakeln) über. 


Biologisch ist das Peristom von Interesse einmal durch seine Be- 
wegungserscheinungen und dann durch seine Bedeutung für die Sporen- 
aussaat. 

Da letztere später im Zusammenhang besprochen werden wird, kommen 
hier nur die ersteren in Betracht. 

Die Zähne des äußeren Peristoms („Exostoms“) sind vielfach aus- 
gezeichnet durch ihre Beweglichkeit. Diese beruht auf Verschiedenheiten 
in der Quellung bzw. Schrumpfung der beiden Membranschichten, aus 
denen jeder Peristomzahn besteht, während das Endostom unbeweglich zu 
sein pflegt. Den Zusammenhang zwischen Wandstruktion und Quellungs- 
bzw. Schrumpfungsverschiedenheiten hat STEINBRINCK aufgeklärt !). 

Die Bewegungen der Peristomzähne sind nicht bei allen Moosen 
übereinstimmend, selbst innerhalb einer Art verhalten sich oft nicht alle 
Kapseln gleich. 


1) ©. STEINBRINCK, Der hygroskopische Mechanismus des Laubmoosperistoms, Flora 54 
1897 (Ergbd.). 
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STEINBRINCK unterscheidet drei — unter sich nicht scharf abgegrenzte — 
Gruppen: 


A. Peristome mit ausschließlicher oder vorwiegender Einwärts- 
krümmung der schrumpfenden Peristomzähne. 


Beispiel: Ceratodon. Die an der Spitze gegabelten Peristomzähne 
biegen sich beim Eintrocknen nach innen (so daß sie mit der Sporenmasse 
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Fig. 878. Mnium hornum (nach 
STRASBURGER). Teil eines Quer- 
schnittes durch die Kapsel- 
wand in der Nähe des Ringes. 
a Schleimhaltige Annulus- 


A 


Fig. 877. Mnium hornum. 4A Pflanze mit 
jungem, B mit reifem, aber noch nicht ent- 
deckeltem Sporogon, C entdeckelt; c Calyp- 
tra; d Deckel; k Kapsel; p Peristom ; s Seta; 
rh Rhizoidenbüschel. E Inneres Peristom 
(vergr,) mit Zähnen und feinen Schleuder- 
fäden. D zwei Zähne des äußeren Peristoms 


zellen; 7, 2,3, 4 Zellschichten 
des Amphitheciums; d‘ die in 
der dritten, d‘ die in der vierten 
gebildete partiäre Wandver- 
dieckung (Zahn des äußeren 
Peristoms) ; c Inneres, an seiner 
Basis als Haut erscheinendes 


(vergr.). (Lehrb.) Peristom. (Lehrb.) 


in Berührung kommen) und biegen sich bei Befeuchtung gerade. Sie sind 
sehr hygroskopisch, infolgedessen sind sie bei Wechsel von Luftfeuchtig- 
keit in fortdauernder hin und hergehender Bewegung, wobei sie vielfach 
miteinander in Berührung kommen. Dabei entstehen Spannungen — wenn 
sie voneinander abgleiten, werden die anhaftenden Sporen abgeschleudert. 


B. Peristome mit ausschließlicher oder vorwiegender Auswärtskrümmung 
der schrumpfenden Zähne des Exostoms, z. B. Orthotrichum, Dicranum, 
Dicranella, Fissidens, Funaria (s. unten), diese Gruppe ist von der folgenden 
nicht scharf zu trennen. Fissidens adiantoides hat z. B. so starke oszilla- 
tonische Bewegungen des Exostoms, daß einzelne Schriftsteller eine Reiz- 
bewegung vor sich zu haben glaubten. 


an A 
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C. Peristome mit starker oszillatorischer Bewegung der Außen- 
zähne beim Schrumpfen und Quellen Hypnaceen, Bryum, Mnium. Fig. 880 
erläutert z. B. die Bewegungen 
eines Peristomzahnes von Rhyn- 
chostegium murale. Die Form a 
ist die Dauerstellung bei Be- 
feuchtung, die Zähne bedingen 
so einen Verschluß der Kapsel- 
mündung. Beim Austrocknen 
geht der Zahn in die Form 5 
über, in welcher sein unterer 
Teil stark auswärtsgekrümmt 
ist. Dann flacht sich die Kon- 
kavität ab, der Zahn krümmt 
sich ruckweise hin und her 
bis die Dauerform des Trocken- 
zustandes c erreicht ist. Wird 
er dann benetzt, so krümmt 
sich sein unterer Teil vorüber- 
gehend stark nach einwärts 


Fig. 879 (nach Sacas). Längs- 
schnitt durch den oberen Teil einer 
jungen Kapsel von Funaria hygro- 
metrica.. A Annulus, P Peristom- 
zahn, CC Deckelcolumella, i Inter- 
cellularraum im Amphithecium. 


Archespor 


(Fig. 879, d). Die biologische Bedeutung dieser Bewegungen wird unten, 
bei der Erörterung der Sporenverbreitung zu besprechen sein. 


Fig. 880. Rhynchostegium 


murale. Ein Zahn des Exo- 
stoms a nach längerem Liegen 
im Wasser, b sofort nach der 
Austrocknung, c Dauerform 
im trocknen Zustand, d sofort 
nach der Befeuchtung. (Nach 
re.d 


STEINBRINCK.) 


S 64. Innerer Bau des Kapselteiles. 


Umgeben von einer charakteristisch ausgebildeten Epidermis, welche 
vielfach mit Spaltöffnungen versehen ist (p. 862) reift der Kapselteil des 
Sporogons bis zur Sporenbildung heran. 
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Wie wir sahen, geht das Archespor aus dem Endothecium hervor — 
es kann entweder direkt oder nach einer Reihe von Teilungen die Sporen- 
mutterzellen ausgestalten. Die ihm außen und die nach innen angrenzende 
Zellschicht ist meist durch dichten (vielfach auch chlorophyllreichen) Inhalt 
ausgezeichnet, offenbar ist dieser „äußere und innere Sporensack* — 
auch abgesehen von seiner etwaigen eigenen Assimilationstätigkeit — von 
Wichtigkeit für die Nahrstoffzufuhr zum Archespor aus dem Endothecium 
und dem Exothecium. 

Bei manchen Polytrichaceen ist der Sporensack stark gewellt (vgl. 
z. B. Dawsonia, Fig. 881, 2. Es bieten dadurch nicht nur die ihn um- 
gebenden chlorophyllhaltigen Schichten dem Lichte eine große Oberfläche 


Fig. 881. Dawsonia superba. Querschnitte durch Sporogone verschiedener Entwicklung. 
Columella punktiert, Sporensack bei 4 stark gewellt, was durch seine lockere Verbin- 
dung mit dem übrigen Gewebe ermöglicht wird. 


dar, sondern er ist auch imstande eine große Menge von Sporen hervor- 
zubringen. Die Columella funktioniert als Speicher für Wasser und andere 
Reservestoffe. Bei vielen Moosen ist sie in der reifen Kapsel verschrumpft, 
bei anderen wirkt sie bei der Sporenaussaat mit. 

Im Amphithecium tritt frühzeitig ein ringförmiger Hohlraum auf, der 
bei manchen Moosen mit „Spannfäden“ durchsetzt ist (vgl. Fig. 864, Fig. 879). 
In diesem Amphithecium ist ein mehr oder minder reicher Chlorophyligehalt 
von Bedeutung, der durch die von den Chloroplasten absorbierten Licht- 
strahlen nicht nur für die Assimilationstätigkeit sondern auch für andere 
physiologische Funktionen (Transpiration, chemische Umsetzungen) in 
Betracht kommt. 

Daß bei manchen Moosen die Apophyse besonders durch Ausbildung 
chlorophyllhaltigen Gewebes sich auszeichnet, wurde schon erwähnt. 


S 65. Rückbildungserscheinungen des Sporophyten. 


Im Vorstehenden wurden hochentwickelte Laubmoossporogonien ge- 
schildert. Außer diesen gibt es auch viel einfacher gestaltete, als deren 
extremste Form wir die kleistokarpen bezeichnen können, d.h. die, welche 
sich bei der Reife nicht öffnen. 

Lange Zeit hat man derartige Sporogonien ebenso wie bei den Leber- 
moosen für „primitive“ gehalten, von denen sich die „höher entwickelten“ 
Formen als vervollkommnete Gebilde ableiten lassen. 


a ee 
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Irgendein sicherer Grund war dafür aber nicht vorhanden, es war 
nur das Bestreben maßgebend, das „Einfache“ voranzustellen, das „höher“ 
Entwickelte an das Ende. 

Es ist also zunächst nur ein psychologischer Grund, der zu 
dieser Annahme führte, keineswegs ein sich aus den Tatsachen selbst 
ergebender. 

Dazu kam das Bestreben, die Bryophyten an die Thallophyten anzu- 
knüpfen — ein Bestreben, das wie p. 519 betont wurde, zu keinerlei auch 
nur einigermaßen sicheren Ergebnissen geführt hat. 


Eine Vergleichung innerhalb der Bryophyten selbst führte uns 
bei den Lebermoosen zu dem Ergebnis, daß die kleistokarpen Sporogonien 
dort ebensowenig „primitiv“ sind, als z. B. die Schließfrüchte bei den 
Angiospermen. In beiden Fällen handelt es sich vielmehr um rück- 
gebildete Organe. 

Dasselbe gilt für die Laubmoose. 


Das Sporogon mit Calyptra, Deckel, Seta, Peristom, Assimilations- 
gewebe kann alle diese Eigenschaften verlieren, entweder nur einzelne, 
oder im äußersten Falle auch alle zusammen. 

Diese Auffassung würde wesentlich gestützt dann, wenn solche 
Rückbildungen als gelegentliche Erscheinungen bei solchen Sporogonien 
auftreten würden, die sonst vollständig entwickelt sind. Erschei- 
nungen dieser Art sind auch beobachtet worden !. So fand Bruck eine 
Kapsel von Mnium hornum, Barbula membranifolia und Orthotrichum 
stramineum ohne Abgrenzung eines Deckels (also „kleistokarp“) und 
solche von Örthotr. patens mit rückgebildetem Peristom. Aber es 
fragt sich, ob derartige Kapseln reife Sporen hervorbrachten, oder in 
ihrer ganzen Ausbildung verkrüppelt waren. Es erscheint aber ganz 
gut möglich, daß Kapseln erzogen werden, die nur bezüglich einzelner 
Strukturverhältnisse eine Hemmung erfahren haben. 

Wichtig ist auch, daß innerhalb einer Gattung Arten mit verschie- 
dener Ausbildung vorkommen. 

Lehrreich sind die von HERZOG ?) aufgefundenen Beispiele: 

Tristichium mirabile hat eine langgestielte mit Ring und Deckel ver- 
sehene Kapsel, Trist. Lorentzii eine stiel- und deckellose. Letztere ist 
also kleistokarp, sie geht in den Anden auch am höchsten hinauf, wobei 
es sich offenbar um eine Wanderung von unten nach oben handelt, welche 
die Annahme, daß die kleistokarpe Form eine abgeleitete sei, unterstützt. 

Ebenso kommt in den hohen Anden eine kleistokarpe Form in einer 
sonst nur stegokarpen Familie, das Conostomum cleistocarpum vor, die 
nahe verwandt ist mit Ü. aequinoctiale, deren Kapselausbildung der 
anderer Bartramiaceen entspricht. 

Auch ist bei ©. cleistocarpum der nicht mehr in Funktion tretende 
Ring noch durch die Zellenform angedeutet. 

Solche Reste früher besser entwickelter Strukturen treten auch sonst 
an den Sporogonien mehrfach auf, d.h. es zeigt sich, daß die Verkümme- 
rung vielfach nicht eine vollständige ist, daß also Gebilde vorkommen, 
die durch ihre Leistungsunfähigkeit wie durch ihre Gestalt sich als 
Hemmungsgebilde ausweisen. 


ı) Vgl. W. Th. Gümser, Der Vorkeim, Beitrag zur Entwicklungsgeschichte der 
Moospflanze Nova acta, Acad. Leop. Carol. Vol. XXIV p. 2 (1854) p. 657. 

2) Tu. Herzog, Zwei kleistokarpe Moose der bolivianischen Hochkordillere. Flora 
107 (1914) p. 317. 
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Allerdings ganz soweit wie bei den Lebermoosen geht die Rückbildung 
der Laubmoossporogone nicht. Selbst die am meisten vereinfachten 
besitzen noch die Andeutung eines Stiels und eines Saugorgans. Aber 
sonst treten eine ganze Anzahl von Parallelerscheinungen auf: Verlust 
des Assimilationsgewebes und der Spaltöffnungen, Verlust des Offnungs- 
apparates, Fertilwerden der Columella. 

Die Rückbildung soll für die einzelnen Teile des Sporogons im 
folgenden kurz erörtert werden: 


1. Rückbildung der Calyptra und der Seta. 


Eine Calyptra fehlt nur wenigen Laubmoosen, so Sphagnum (wo aber 
gelegentlich der obere Teil der Hülle doch abgehoben wird) und Archi- 
dium, deren Embryonen die Hülle 
zersprengen. Ohne Zweifel steht dies 
im Zusammenhang mit der Hemmung 
der Stielentwicklung, die auch den Reiz 
auf die nach der Befruchtung heran- 
wachsende Hülle bald aufhören läßt. 
Doch ist ein Stiel sowohl bei Archidium 
(Fig. 882, I) als bei Sphagnum noch 


angedeutet. 
Ein ganz funktionsloser Stiel aber 
L I I ist nur als Rest eines wirklich ent- 


wickelten verständlich. Daß auch das 

Fig. 882. I. Sporogon von Archidium Verhalten der Hülle des Sporogons auf 

phascoides mit 8 Sporen im Umriß. einer Rückbildung beruht, wird wahr- 

II. (stärker vergr.) eine Spore von Archi- scheinlich auch durch das Verhalten von 

dium, /II. zwei von Dawsonia superba N TE = 

(gleich stark vergr.). Nanomitrium‘). ’ wi 

Während Archidium ein einiger- 

maßen vereinzelt stehendes Moos ist, gehört Nanomitrium zweifellos zu 

den Phascaceen. Diese haben eine wohl entwickelte Hülle und eine 
dementsprechend ausgebildete Calyptra. 


Auch bei Nanomitrium (Fig. 884) entwickelt sich anfangs die Hülle 
ganz wie bei den anderen, bleibt dann aber bald stehen und wird vom 
Sporogon zusammengedrückt, so daß eigentlich nur noch der Archegonium- 
hals auf der Spitze des Sporogons sitzt. 


Ebenso zeigen die Phascaceen, daß man berechtigt ist, von einer 
Rückbildung des Kapselstiels (der „Seta“) zu sprechen. Ein solcher tritt 
selbst bei kleistokarpen Formen (z. B. Phascumarten) noch auf, erreicht 
aber keine erhebliche Länge und kommt für die Sporenverbreitung nicht 
in Betracht. Von hier aus bis zur fast völligen Unterdrückung der Seta- 
bildung ist nur ein Schritt. 

Es sei hier auch auf Erpodium verwiesen, dessen Sporogone da- 
durch von Interesse sind, daß die Seta (Fig. 888, I) erheblich kürzer ist 
als das lange, im Stämmchen steckende Haustorium (HZ). Von dem Vor- 
handensein einer Seta überzeugt man sich hier erst dann, wenn man das 
Sporogon aus den umhüllenden Blättern frei lest. 

Die vergleichende Betrachtung der Sporogonentwicklung wirft auch, 
wie mir scheint, ein Licht auf die merkwürdigen „Pseudopodien“ von 
Andreaea und Sphagnum. 


!) Archegoniatenstudien 7 (Flora 80, 1895) p. 403. 
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Man bezeichnet so bekamntlich die stielartigen Verlängerungen der 
die befruchteten Archegonien tragenden Sproßachsen. (Vgl. Fig. 871 ps, 
Fig. 883 p.) 

Wie entstanden diese? Wenn man sagt, daß sie an Stelle des kaum 
entwickelten Sporogonstiels die Sporenverbreitung erleichtern, so ist damit 
zwar ihre Funktion bezeichnet, aber ihr Auftreten in keiner Weise unserem 
Verständnis näher gebracht. Das könnten nur die glauben, nach deren 
Meinung ein „Bedürfnis“ zugleich auch dessen Befriedigung bedingt, 
wie beim „Tischlein deck dich!“ im Märchen! 

Es sind zwei Möglichkeiten vorhanden: entweder sind die Pseudo- 
podien Neubildungen, oder sie gehen hervor aus Umbildung eines 
auch bei anderen Moosen nach der Befruchtung auftretenden Wachstums- 
vorganges. 

Nach des Verf. Ansicht liegt keine Neubildung vor, sondern eine mit 
der mangelnden Stielbildung in Verbindung stehende Andersentwicklung 
eines auch bei anderen Moosen vorhandenen Gebildes. 

Wir sahen (p. 851), daß der Embryo einen Reiz auf die ihm benach- 
barten Teile ausübt, welcher Teilungs- und Wachstumsvorgänge teils 
im Archegonienbauch, teils im Archegonstiel, teils im Gewebe der Sproß- 
achse unterhalb des letzteren zur Folge hat. Es 
entstehen dadurch Gewebe, in welche sich der 
Embryo, sie verdauend, einbohrt. 

Ebenso ist es bei Sphagnum und Andreaea. 

Untersucht man befruchtete Archegonien 
(Fig. 883, /), so sieht man, daß unter ihnen im 
Sproßgewebe Zellteilungen eintreten, es entsteht 
hier zunächst Gewebe von embryonaler Beschaffen- 
heit. Mit anderen Worten: selbst an Sprossen 
mit weit fortgeschrittenen Embryonen sieht 
alles genau so aus, wie bei anderen Moosen, 
welche keine Pseudopodien haben. Aber da 
die Stielbildung am Embryo bald aufhört und 
sein interkalares Meristem erlischt, so kann sich 
der Stiel in das unter ihm befindliche Gewebe 
nicht einbohren. Fig.883. I. Andreaea sparsi- 

Dieses Gewebe ist zunächst ganz kurz (Fig. felia. Befruchtetes Arche- 

Fe : gonium mitgroßem Embryo. 
883, I) selbst unter weit in der Entwicklung fort- ? Anfang des Pseudopo- 
geschrittenen Kapseln. Erst spät streckt es sich, dium. 1/.(Schwächer verer.) 
wozu die Möglichkeit dadurch gegeben ist, daß Reifes Sporogon, dessen 
die in ihm befindlichen Zellenmaterialien nicht Basis im Fseudopodium 7 
3 ; . steckt. 4 unbefruchtetes 
vom Embryo aufgebraucht werden. Es liegt ein RR WESKER 
ganz ähnliches Verhalten vor, wie bei der Bildung F 
von „Innovationssprossen“ (Seitenzweigen) unterhalb unbefruchtet gebliebener 
Archegonstände Das Unterbleiben der Aufzehrung des angehäuften 
Materials durch den Embryo veranlaßte die Seitenknospe zum Austreiben. 
Hier ist es der Teil der Sproßachse unterhalb des kurz bleibenden Sporo- 
gons, der nicht wie sonst beansprucht wird und nun auswächst. 

Dadurch entsteht das Pseudopodium. Dieses ist also mit anderen 
Worten unserer Auffassung nach eine umgebildete „Vaginula“, 
d. h. Sproßgewebe, welches infolge eines Reizes angelegt, von dem in 
seiner Stielbildung gehemmten Embryo aber nicht ausgehöhlt wurde und 
später sich streckte. Es entstand das Pseudopodium also indirekt infolge 
eines Hemmungsprozesses. Nicht alle Moose mit gehemmter Stielbildung 
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haben aber Pseudopodien entwickelt, offenbar deshalb, weil die Zelleigen- 
schaften nicht überall dieselben sind, was uns nicht weiter wundernehmen 
kann, da wir solchen Verschiedenheiten auf Schritt und Tritt begegnen. 

2. Reduktion der Üolumella. 

Wir sahen (p. 738), wie bei den Anthoceroteen innerhalb der Gattung 
Notothylas die Columella einer allmählichen Reduktion unterliest. Es 
waren dort auch Beziehungen zwischen der Größe des Sporogons und 
dem ‚Verschwinden der Columella erkennbar. 

Ahnliches gilt für die Laubmoose. 

In den kleinen Sporogonen von Ephemerum und Nanomitrium ist die 
Columella nur noch ein wenigzelliges und rasch vorübergehendes Gebilde — 
schon vor der Sporenreife ist sie verschwunden. 


Die Entwicklung (Fig. 884) beginnt wie bei anderen Laubmoosen. 
Von den in Fig. 883, ZI und Z11 punktierten Zellen wird durch perikline 
Teilungen der äußere Teil als Archespor, der innere als Columella ab- 


Fig. 884. Nanomitrium tenerum. (Varel 1896.) Längsschnitte durch befruchtete Arche- 
gonien und junge Sporogonien verschiedener Entwicklung, vergr. (IT am stärksten vergr.). 
I Junger Embryo, noch im Archegonbauch liegend. Z/ Alterer Embryo, Endothecium 
punktiert, die „Seta“ s und der Fuß (F)) haben sich in den Archegonstiel eingebohrt. 
III Alterer Embryo, das Amphithecium (a) durch perikline Wände gespalten. /V Sporo- 
gon, dessen Sporenmutterzellen großenteils schon sich getrennt haben, im Längsschnitt, 
Columella deutlich sichtbar. In den meisten Sporenmutterzellen ist der Inhalt ange- 
deutet, in anderen war er herausgefallen. 


geschieden. Aber die letztere erreicht, wie Fig. 884, IV zeigt, nur eine 
geringe Entwicklung — im reifen Sporogon (Fig. 886) ist nichts mehr 
davon wahrnehmbar. 

Unterbleiben diese oben erwähnten Teilungen vollständig, so werden 
die Zellen, die sich sonst in Columella und Archespor geteilt hätten, zu 
Sporenmutterzellen. 

So ist es bei Archidium (— nur daß die Zahl der fertilen d. h. 
sporenbildenden Columellazellen hier eine sehr kleine ist —), welches den 
extremsten bis jetzt bekannten Reduktionstypus bei den Laubmoosen dar- 


I. Bryophyten. 877 


stellt. Das spricht sich schon in der Zellenanordnung im Sporogonquer- 
schnitt aus. 

Diese bietet einen merkwürdigen Parallelfall zu dem, was über die 
Antheridienbildung der Lebermoose p. 132 angeführt wurde. Wie wir 
dort aus einer Quadrantenteilung (Fig. 132, 7) durch Sterilwerden zweier 
Quadranten die merkwürdige Schiefteilung der jungen Antheridien ableiten 
konnten, so bei den Laubmoosporogonien aus dem „Grundquadrat“ (Fig. 480) 
den Typus der Teilung, welcher nach Lrirseg bei Archidium vorkommt 
(Fig. 885, 7). 

Hier werden also von Anfang an nur zwei, also die 
Hälfte weniger Innenzellen gebildet als bei anderen Laub- 
moosen — ein Vorgang, welcher ebenso wie in den Antheridien als 


Fig. 885. 
Archidium phascoides (nach 
LeıtGeg). / Schema für die 
Zellanordnung im Quer- 
schnitt eines jungem Em- 
bryos. Man sieht, daß nur 
zwei fertile Quadranten 
das Endothecium bilden, 
2 älterer Embryo im opt. 
Längsschnitt des Stiel- 
meristem kaum angedeutet, 
3nochälteres Stadium, zwei 
 Sporenmutterzellen durch 
ihre Größe erkennbar, 
4 desgleichen, altes, 6 frei 
präparierter Sporensack mit 
vier Sporen. (Aus Lorsry, 

Vorlesungen.) 


Reduktionsvorgang erscheint. Es unterbleibt ferner die Sonderung in 
Columella- und Archesporzellen. Aber die Endotheciumzellen werden 
nicht alle fertil, sondern nur 2—7 werden zu Sporenmuttenzellen. Infolge- 
dessen findet man nur 8—28 Sporen (Fig. 882), die sich durch ihre 
Größe auszeichnen im reifen Sporogon. Sie haben alle anderen Zellen, 
die ihnen offenbar als Nährzellen dienen (also physiologisch den „Elateren“ 
der Lebermoose entsprechen) aufgezehrt. 

Daß sich der Interzellularraum, der sonst bei den Laubmoosen 
zwischen „Sporensack“ und Wand sich bildet, hier über dessen Scheitel 
erstreckt (Fig. 884, 3), (worauf LEITGEB wegen der Übereinstimmung 
mit Andreaea besonderes Gewicht legt), dürfte damit im Zusammenhang 
stehen, daß keinerlei Deckelregion mehr angelegt wird. Denken wir uns 
in einer gewöhnlichen Laubmooskapsel die Deckelregion wegfallen, so 
wird der tonnenförmige Luftraum leicht zu einem kuppelförmigen werden 
können. Auch darin liest also nur ein Zeichen von Reduktion der 
Kapsel. 
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Ein deutlicher Stiel ist nicht vorhanden, sondern nur ein kurzes 
Zwischenstück zwischen Kapsel und dem zapfenförmigen Fortsatz, der als 
Haustorium dient (Fig. 882). 

Irgend etwas „Primitives“!) kann ich im Verhalten von Archidium 
nicht sehen, wohl aber alle Anzeichen starker Rückbildung. Nämlich: 


1. Der Archidiumembryo besteht nur aus wenigen Segmenten der 
Embryoscheitelzelle (11 nach KIENITZ-GERLOFF) — es bleibt also 
die Segmentierung frühzeitig stehen. 

2. Innerhalb der Segmente findet nicht mehr die Bildung eines 
„Grundquadrats“ statt, es bilden sich vielmehr im Endothecium 
nur 2 statt 4 Zellen aus. Das bleibt vollständig rätselhaft, wenn 
man es nicht als Reduktionserscheinung auffaßt. 

3. In diesen unterbleibt die Sonderung in Columella und Archespor. 

4. Auch die so entstandenen Endotheciumzellen sind nicht alle fertil. 

5. Eine Deckelregion wird überhaupt nicht entwickelt, ebenso nur 
eine Andeutung der Seta. 

6. Spaltöffnungen fehlen vollständig. 

7. Eine „Calyptra“ wird nicht gebildet. 

Schließlich sei noch erwähnt, daß ein „Fertilwerden* von Columella- 
zellen, wie es bei Archidium regelmäßig eintritt, auch bei anderen Laub- 
moosen als gelegentlicher Ausnahmefall beobachtet wurde. So von LAnzIuSs- 
BexıncA für Barbula subulata von KIENITZ-GERLOFF für eine Bryumart 
(bei der aber auch eine andere Auffassung möglich ist). 


3. Rückbildung des Öffnungsmechanismus. 


Archidium gehört zu den kleistokarpen Laubmoosen. Daß 
die Kleistokarpie ebenso wie bei den Lebermoosen (und bei den Samen- 
pflanzen) eine sekundäre durch Rückbildung entstandene Erscheinung ist, 
läßt sich durch UÜbergangsbildungen belegen. 

Der merkwürdige Offnungsapparat zwischen Deckel und „theca* des 
Laubmoossporogons, der Annulus, kann in verschiedener Weise einer 
Reduktion unterliegen: 1. er kann sehr vereinfacht sein, aber auch an der 
Offnung sich beteiligen, 2. er kann durch die Zellgestaltung noch an- 


{2} 


gedeutet sein, aber nicht mehr funktionieren, 3. er ist ganz verschwunden. 
1. In dem Verwandtschaftskreis der Ephemeraceen ist Kleistokarpie 
herrschend. 


Nanomitrium?) aber besitzt (was lange übersehen worden war) 
noch einen — freilich sehr vereinfachten (wie es scheint nur aus besonders 


dünnwandigen kleinen Zellen bestehenden) Annulus (Fig. 886). Es kommt, 


aber hier wie bei den Phascaceen stets zur Ausbildung eines (bei Phascum 
sich nicht abtrennenden) Deckelteils am Sporogon. Dieser sowie die — 


für sich nicht öffnende Kapseln offenbar nutzlose — Ausbildung einer Seta 


bei manchen Phascaceen zeigt gleichfalls deutlich, daß wir es mit einer 
Rückbildung zu tun haben, welche in verschiedenen Verwandtschaftskreisen 
der Laubmoose aufgetreten ist. 


Auch bei Sphagnum ist der Annulus sehr vereinfacht. Es besteht 
nur aus Zellen, die schmäler und niedriger sind als die übrigen Wand- 


!) BRIDEL, welcher die Gattung aufstellte, stellte sie an den Anfang der Laubmoose 
„genus licet in toto muscorum hucusque cognitorum gente infinum locum tenens et 
tantum rude muscorum nobiliorum prineipium fabricamque simplieissimam nobis ostendens“. 

”) Vgl. Archegoniatenstudien 7, Flora 189. 
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zellen. Die Formenänderung der Kapsel beim Austrocknen führt also 
leicht ein Abreißen an der Ringstelle herbei. 


2. Durch Zellgestaltung angedeutet, aber nicht mehr funktionierend. 
ist der Ring bei Mildeella und Bruchia. 


Von hier bis zum völligen Verschwinden (Phascaceen u. a.) ist nur 
ein kleiner Schritt. | 

4. Rückbildung des Peristoms'). Wie man die kleistokarpen 
Laubmoose, obwohl sie, wie soeben erwähnt, in verschiedenen Verwandt- 
schaftsgruppen auftreten, ur- 
sprünglich in eine künstliche 
Gruppe zusammenfaßte, so be- 
zeichnete die alte Bryologie 
eine Zeitlang alle Moose mit 
peristomlosen Deckelkapseln 
versehene lLaubmoose als 
„Gymnostomum“. Auch hier 
hat sich aber gezeigt, daß die 
Rückbildung in verschiedenen 
Gruppen aufgetreten ist. 


So sind peristomlos z. B. 
bei den Funariaceen: Physco- 
mitrium und Pyramidula (wäh- 
rend Entostodon verschiedene 
Stadien der Rückbildung zeigt), 
bei den Polytrichaceen: Philo- 
pilum gymnostomulum, Lyellia; 
bei den Weissiaceen Hymeno- 
stomum (wo zwar der Deckel 
abfällt, die Kapsel aber durch 
ein „Hymenium“ geschlossen - 
bleibt). Unter den Örthotricha- Fig. 886. Nanomitrium tenerum. Längsschnitt 
ceen OÖ. gymnostomum, unter durch ein fast reifes Sporogon. A Annulus. Die 


{ _ Sporen hängen noch in Tetraden zusammen, die 
nn Sp BE ngeeen nee t Zellen des Amphitheciums sind mit Ausnahme der 
mıella. Deı Macromıtrium g1 Wandschicht fast alle aufgelöst; die Columella ist 


es Arten mit doppeltem, ein- ganz verschwunden. Stark vergr. (120/1). 
fachem und fehlendem Peri- 
stom, auch sonst kann, wo ein doppeltes Peristom vorhanden ist, dessen 
einer Teil, der äußere, oder das Ganze der Rückbildung unterliegen. 
Wenn wir den Peristommangel, wenigstens in einer Anzahl von Fällen 
als auf Rückbildung beruhend annehmen ?), so ist dies namentlich darin be- 
gründet, daß nicht nur Abstufungen zwischen vollständig ausgebildetem und 
rückgebildetem Peristom vielfach nachweisbar sind (diese könnte man ja auch 
von unten nach oben lesen), sondern auch dadurch, daß nach einem von 
LoESKE ?) angewandten Ausdrucke „kryptomorphe“ Peristome vorkommen, 
d. h. solche, die man nicht sieht, weil sie mit dem Deckel abfallen. So 
bei der Gattung Mildeella (Mildea) Enthostodonarten u.a. Mit dem Deckel 
abfallende Peristome können doch wohl nur als rückgebildete betrachtet 
werden, es sei denn, man fasse das Peristom lediglich als durch Ab- 


!) Bezüglich dieser und anderer Rückbildungerscheinungon des Sporoguns sei auf 
eine demnächst erscheinende Arbeit des Herrn Arsaupow verwiesen. 

2) Wie ja auch Wirbeltiere im Alter „gymnostom“ werden! 

3) L. Loeske, Zur Morphologie und Systematik der Laubmoose, Berlin 1910. 


880 Spezielle Organographie. 


lagerung überflüssiger Baumaterialien im Deckelteil bedingte Struktur 
auf, die bald bedeutungsvoll, bald bedeutungslos sein kann. 

Als weiteres Beispiel si Leptostomum angeführt. Diese Gattung 
gehört zu Moosen, für die ein doppeltes Peristom typisch ist, etwa wie das 
Fig. 877 u. 878 von Mnium abgebildete. Das Peristom stellt hier eine oben in 
kurze Zähne zerschlitzte Haut dar, welche die Mündung der Kapsel verengert. 
Angelest ist aber ein doppeltes Peristom (Fig. 887), ein inneres Jp und ein 
äußeres Ep. Letzteres bildet aber keine wirklichen Zähne mehr, da, wie 
der Längsschnitt zeigt, nur einzelne Teile der Längswände verdickt sind. 


Fig. 887. Leptostomum flexipile. (Australien 1898.) Rechts Längsschnitt, links Querschnitt 
durch den Deckelteil einer Kapsel, Ep Andeutung eines äußeren, /p inneres Peristom. 


Bei einer Anzahl von peristomlosen Moosen läßt sich ohne weiteres 
einsehen, daß die Verkümmerung des Peristoms ohne wesentliche Beein- 
trächtigung der Sporenaussaat erfolgen konnte. So bei Formen, welche 
kleine, engmündige Kapseln haben (z. B. Schistostega) oder solchen, bei 
denen die Columella die Mündung der geöffneten Kapseln verengert und 
schützt (z. B. Lyellia Fig. 863) bei anderen liegen solche Beziehungen 
aber nicht ohne weiteres vor Augen, z. B. bei den breitmundigen Kapseln 
von Physcomitrium. 

Es wird sich fragen, ob bei derartigen Sporogonien vielleicht die 
Sporen durch besondere physiologische Eigenschaften ausgezeichnet sind, 
sich also anders verhalten als andere Moossporen. 


5. Rückbildung des Assimilationsgewebes und der Spalt- 
öffnungen. 


Beides steht im Zusammenhang. 
Besonders auffallend ist das Verhalten der letzteren, es sei deshalb 
hier allein berücksichtigt. Ihre Rückbildung tritt auf: 
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a) Durch Verminderung der Zahl. 

Für Funaria hygrometrica berechnet HaABertLannt die Zahl der 
Spaltöffnungen am Sporogon auf 200—220, auch Trematodon (Fig. 869) 
besitzt zahlreiche. 

Bei Orthotrichum affine fand ich bei mehreren untersuchten Kapseln 
höchstens 12 Spaltöffnungen, ebenso bei Sporledera palustris. Bei Ephe- 
merum serratum fand ich 5—6 Spaltöffnungen, aber diese waren ohne 


Fig. 888. Ephemerum serratum 
I. Noch nicht ganz fertiges Sporo- 
gon in Oberansicht, es steckt in der 
Vaginula, M Meristem. ZI. Unterer 
Teil eines zerdrückten Sporogons in 
Oberansicht, St Stiel, vorhanden 
sind 5 Spaltöffnungen, eine ist bei 
den mit + bezeichneten Schließzellen 
auseinander gerissen. 


Porus. Auch enthalten die jungen Sporogonien verhältnismäßig wenig 
Chlorophyll, sie sehen blaßgrün aus, während die Blätter unterhalb des 
Sporogons und das Protonema dunkelgrün sind. Die eigene Assimilations- 
tätigkeit des Sporogons kommt hier wohl kaum mehr in Betracht. 

Es handelt sich dabei um kleine Mooskapseln. Daß bei so winzigen 
Kapseln, wie die von Nanomitrium (die Größe schwankt; als Beispiel sei 
angeführt: Länge des ganzen Sporogons 0,45 mm, 

Länge der Kapsel 0,36 mm, 

Breite der Kapsel 0,25 mm), 
auch die Assimilationstätiskeit ganz zurücktreten kann und gar keine 
Spaltöffnungen mehr auftreten, ist leicht verständlich. 

Indes kommt nicht allein die Größe oder vielmehr die Kleinheit für 
die Rückbildung des Spaltöffnungsapparates in Betracht. Denn einerseits 
haben kleine Sporogone wie die von Ephemerum, Phascumarten noch 
Spaltöffnungen, andererseits stattlich große wie die von Atrichum gar 
keine Daß auch hier der Mangel auf Rückbildung beruht, zeigt der 
Vergleich mit anderen Polytrichaceen. 

Auch sonst gibt es Laubmoose, welche keine Spaltöffnungen besitzen. 
In diesen Fällen ist wahrscheinlich auch keine in Betracht kommende 
Assimilationstätigkeit vorhanden — jedenfalls ist eine solche, wenn nicht 
experimentell das Gegenteil bewiesen wird, wenig wahrscheinlich ?). 

Es sind teils einzelne Gattungen in Gruppen, die sonst Spaltöffnungen 
an den Sporogonen haben (unter den Polytrichaceen z. B. Atrichum und 
Pogonatum), teils alle Gattungen einzelner Gruppen. Bei einigen werden 
sich vielleicht rudimentäre Spaltöffnungen nachweisen lassen. In der 
Literatur werden als spaltöffnungslos z. B. genannt: Andreaea, Archidium, 


!) Darauf sei hier hingewiesen, weil neuere Autoren einseitig die (meist nur aus 
anatomischen Verhältnissen erschlossene) Assimilationstätigkeit betont und das 
Sporogon als „ein sich aus eigener Kraft ernährendes Pflänzchen“ bezeichnet haben! 
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Calymperes'), Campylopus, Cinclidotus, Conomitrium, Dicranodontium, 
Fontinalis, Hedwigia, Leucobryum, Microdus, Schistomitrium, Schistostega, 
Tetraphis. 


Die Annahme, daß das Verschwinden der Spaltöffnungen hier auf 
Reduktion beruht, wird namentlich dadurch gestützt, daß zahlreiche Bei- 
spiele eines 

b) Vorkommen von gehemmten Spaltöffnungen 
bekannt sind. 


Dahin gehören z. B. die „Spaltöffnungen“ der Kapsel von Sphagnum. 
Sie treten in großer Zahl auf, es dürften an einer Kapsel über 200 vor- 
handen sein (Fig. 865). 

Hier kommt es aber gar nicht mehr zur Anlegung einer Spalte, auch 


findet sich unter der in ihrer Entwicklung gehemmten Spaltöffnung keine 
Atemhöhle. | 


Da Sphagnum eine vereinzelt stehende Gattung ist, sei noch ein 
anderes besonders deutliches Beispiel angeführt. 


Fig. 889. 7. Erpodium Opuntiae (Kapsel schwach vergr.). Ann kragenförmig stehen- 

bleibender Annulus, Ap Apophyse, S Seta, 7 Haustorium (bleibt in der Vaginula stecken). 

II. Spaltöffnungen auf der Apophyse. III. Erp. madagascariense. Spaltenlose Spalt- 
öffnung. IV. Polytr. juniperinum. Stück des Apophysenkragens in Oberansicht. 


Erpodium ÖOpuntiae hat an der Apophyse seiner Kapsel ver- 
hältnismäßig zahlreiche, gut entwickelte Spaltöffnungen mit weitem Porus 
(Fig. 889 IT). 

Erp. madagascariense zeigt viel weniger Spaltöffnungen (die man leicht 
übersehen kann). Diese bringen es nicht mehr zur Bildung einer offenen 
Spalte. Es findet sich zwar eine Anschwellung in der Mitte der Scheide- 
wand zwischen den beiden Schließzellen, aber der „Porus“ ist durch eine 
Füllmasse vertreten (Fig. 889, IIT). 


!) Bei Cal. Boulayi fand ich aber Spaltöffnungen (meist sehr reduziert resp. funk- 
tionsunfähig.). 
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Derartige Fälle!) sind wohl kaum scharf zu unterscheiden von dem 
folgenden; schließlich ist es für die hier verfolgte Auseinandersetzung 
auch nicht von größerer Bedeutung ob der Porus (wie dies bei Erp. 
madagascariense anzunehmen ist) nie gebildet oder nach seiner Bildung 
sofort verstopft wurde. 

2. Durch Verstopfung. 

Bei manchen Laubmooskapseln sind die Spaltöffnungsapparate zwar 
ausgebildet, aber der Porus durch einen „Wachs“pfropf verschlossen (z. B. 
Rhynchostegium murale vgl. HABERLANDT a. a. O. p. 472). 

3. Durch abnorme Ausbildung. 

Vielfach ist die Trennungswand zwischen den zwei Schließzellen auf- 
gelöst (vgl. Fig. 889, IV) oder die Schließzellen erfahren Querteilungen, 
wie wir sie bei denen des Anthoceros-Thallus anführten. 

Fig. 889, IV zeigt von Polytrichum juniperinum nur ein kleines Stück 
des Apophysenkragens. Die Spaltöffnungen c, d, e! sind normal. nur daß 
die Trennungswand der beiden Schließzellen (abgesehen von dem Stück, 
in welchem die Spalte liegt) aufgelöst ist. db, e? und e® sind stehen 
gebliebene Spaltöffnun- 
gen, in denen es nicht 
mehr zur Bildung einer 
Spalte kommt, trotzdem 
sind ine?und e® Membran- 
stücke aufgelöst — was 
eine, soweit wir sehen 
können, ganz sinnlose 
Erscheinung ist. Es han- 
delt sich dabei um eine 
Kapsel, die ganz fertig 
ist und ihre Haube längst 
abgeworfen hat, nicht 
etwa um eine noch un- 
fertige. e!, e?, e? stehen 
über einer gemeinsamen 
Atemhöhle. Solche Dril- 
lings- undZwillingsbildun- 
gen kommen gelegent- 
lich auch bei Samen- 
pflanzen vor. Bei Poly- 
trichaceen sind sie teil- Fig. 890. ee be En a 

] Sf Dawsonia superba. /. Quers S - 
ee ve nung mit Meninähle II. eine Spaltöfinung von der 


E 3 Fläche mit zwei Zellkernen rn, n aber ohne Scheide- 
ihr Auftreten spricht da- wand, III. mit punktiert eingezeichneter Atemhöhle, 


für, daß wir es mit IV. Doppelspalte. 

Störungen und Unregel- 

mäßigkeiten in der Entwicklung zu tun haben, wie sie eben bei in Rück- 
bildung begriffenen Organen vorkommen. 


) Ganz ähnliche „Spaltöffnungen“ — ohne Spalten — traf ich auch sonst noch 
2. B. bei Adelotheecium bogotense. — Einzelne Autoren meinen, derartige Spaltöffnungen 
seien in früheren Stadien mit offener Spalte versehen und erst nachträglich verstopft 
worden. Mir ist kein solcher Fall bekannt. Die genannte Meinung ist offenbar dadurch 
entstanden, daß man das massenhafte Vorkommen funktionsloser Spaltöfinungen 
verkannte. Es ist besonders beachtenswert, daß ganz ähnliche Rückbildungserscheinungen, 
wie wir sie bei Moosen antreffen, auch bei höheren Pflanzen sich finden. So tritt bei 
Azolla caroliniana eine vollständige oder teilweise Auflösung der Schließzellen-Scheide- 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. ı. Heft. 56 
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Daß auch die Teilungen der Schließzellen (a Fig. 889, IV) hierher 
gehören, braucht nicht besonders begründet zu werden. Sie verlieren 
damit ja eine, sie von den anderen Epidermiszellen unterscheidende Eigen- 
schaft (die, sich nach dem Auftreten der Trennungswand nicht mehr zu- 
teilen). Sie werden so den übrigen nicht besonders differenzierten Epi- 
dermiszellen ähnlicher, es ist also ein Zurücksinken, ein Verlust. 

Jedenfalls unterliegt es keinem Zweifel, daß zahlreiche Laubmoos- 
kapseln deutliche Spuren einer Rückbildung ihrer Assimilationsgewebe, 
und der damit in enger Beziehung stehenden Spaltöffnungen zeigen. 

Sphagnum ist ein geradezu großartiges Beispiel dafür, weil hier die 
Kapseln viele Dutzende von funktionslosen Spaltöffnungen zeigen. All das 
spricht für die oben entwickelte Anschauung, daß die Laubmoossporogonien 
ursprünglich eine ähnliche Struktur besessen haben wie die von Antho- 
ceros, daß aber mit der Reduktion der ursprünglich über die ganze 
Kapsel verteilten Spaltöffnungen und mit dem Überwiegen der Seta- 
entwicklung gegenüber der Kapselentwicklung (durch Sterilwerden des an 
der Kapselbasis gelegenen Meristems) eine Verschiebung und vielfach eine 
Verkümmerung der Spaltöffnungen eintrat. 


5. Kapitel. 
Einrichtungen zur Sporenverbreitung '). 


$ 66. Einleitung, Kleistokarpe Moose. 


In reichster Mannigfaltigkeit finden wir bei den Laubmoossporogonien 
Einrichtungen, welche die Verbreitung der Sporen ermöglichen, und zwar 
sind die dazu angewendeten Mittel hier wesentlich andere, als bei den 
Leebermoossporogonien. 

Nirgends finden sich z. B. „Elateren“, wie sie den Lebermoosen eigen 
sind. Auch bei manchen Laubmoossporogonien findet zwar ein Abschleudern 
von- Sporen statt, aber es erfolgt auf andere Weise als bei den Leber- 
moosen, nicht durch Elateren, sondern durch Peristombewegungen. 

Zunächst sei die Sporenverbreitung bei Moosen mit geschlossen 
bleibenden Sporogonien besprochen, weil hier die Verhältnisse am 
einfachsten liegen — indem besondere Einrichtungen zur Verbreitung fehlen. 
Die Sporen gelangen durch Verwittern oder Zerfallen der Sporogonwand 
ins Freie. Wo sich die Sporogone leicht ablösen, können sie durch Fort- 
schwemmen (seltener wohl durch den Wind) verbreitet werden. 

Bei Archidium fand BERGGREN, daß die Kapseln mit den Sporen 
allmählich von Sand und Bodenteilchen bedeckt werden. Die sehr großen 
(Fig. 882) ölhaltigen Sporen behalten aber lange ihre Keimfähigkeit und 
können mitsamt den sie umschließenden Bodenteilchen verbreitet werden. 
Die Pflanze kommt dementsprechend nur an solchen Ortlichkeiten vor, 
an denen der Boden durch Wasser, Tiere oder Menschen aufgerissen 
wird, also an Wegen, Seeufern u. dgl. 


wände ein (HABERLAnDT, Zur Kenntnis des Spaltöffnungsapparates. Flora 1887 p. 97). 
Bei Cynomorium coccineum — der bekannten parasitisch lebenden Pflanze — fanden PıroTTA 
und Loxso außer gewöhnlichen Spaltöffinungen Zwillingsspalten, sowie solche, bei denen 
eine oder beide Schließzellen der Quere nach geteilt waren. Weder bei Azolla noch 
bei Cynomorium ist es zweifelhaft, daß eine Rückbildung der Spaltöffnungen vorliegt. 
— Hemmungserscheinungen der Spaltöffnungen, ähnlich den oben beschriebenen, ließen 
sich auch von Wasserpflanzen anführen. 

!) Literatur am Schluß angeführt. 


sh u ee 
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Ahnlich dürfte es sich mit der Verbreitung der Sporen von Ephe- 
merum verhalten, auch mit der mancher Phascaceen. Diese Pflanzen leben 
mit Vorliebe auf ‚Substraten, die sozusagen in (passiver) Bewegung begriffen 
sind, z. B. auf Ackern, an Flußufern, auf Maulwurfshügeln usw. Es sind 
dies Standorte, die rasch besiedelt werden müssen, ehe höhere Pflanzen 
sie einnehmen, und die Vegetation dieser kleinen Moose unterdrücken. 

Es kommt also darauf an, dab diese mit einer raschen Entwicklung 
ausgerüstet sind. Das wird um so eher möglich sein, je größer die Sporen 
und kleiner die Pflanzen sind. Diese bilden nur wenige, kleine und nur aus 
einer Zellfläche bestehende Blätter, nur ein winziges Stämmchen und ein 
Sporogon, dessen Zellenzahl nur einen kleinen Bruchteil der eines Funaria- 
Sporogons beträgt. Findet also Wachstum und Zellteilung im selben Zeitmaß 
wie etwa bei Funaria statt, so muß die Entwicklung eine weit kürzere sein. 

Es wäre von besonderem Interesse feststellen zu können, wie lange 
ein Ephemerumpflänzchen von der Anlage der Moospflanze bis zur Sporen- 
reife braucht. Aus der Literatur läßt sich darüber nichts entnehmen. 
Denn wenn es dort heißt, daß E. serratum und E. cohaerens im August — 
September „blühen“ und im Mai die Sporogone reifen, so läßt sich daraus 
nichts schließen, weil die Vegetationsunterbrechung im Winter nicht ab- 
gerechnet ist. x 

Eph. serratum erscheint um München auf feuchten Ackern im Herbst — 
man erkennt leicht sein sparriges Protonema, welches unter günstigen Ver- 
hältnissen kleine „Wälder“ bildet, in denen zahllose Kapseln entstehen. 
Es entwickelt sich das Protonema offenbar keineswegs immer aus Sporen, 
sondern auch aus Protonemastücken, die während des Sommers als Dauer- 
zustände im Boden verharrten. 

Mitte Oktober sind Sporogone, welche ihre volle Größe erreicht, 
aber die Sporen noch nicht entwickelt haben, schon in großer Zahl vor- 
handen, wenn die Temperatur nicht zu niedrig ist') reifen sie im Herbst 
vollständig aus. 

Dementsprechend nehme ich an, daß die Vegetationsdauer von der 
Anlegung der Blätter bis zur Sporenreife nur wenige Wochen beträgt, 
und daß die zierliche Gattung ihren Namen. mit Recht trägt. Sie ist in 
der Tat eine vorübergehende „ephemere“ Erscheinung, ähnlich wie das 
für einige Riccien, welche an ganz ähnlichen Standorten wachsen (p. 630) 
angeführt wurde. 

Andere Moose brauchen viel mehr Zeit. Ein Sporogon von Funaria 
hygrometrica erfordert nach JANZEN zu seiner Entwicklung 31/,—4'/, Monate, 
dazu kommen noch etwa 4 Monate für den Gametophyten, die Gesamt- 
dauer dürfte also 8—9 Monate betragen. Dabei ist Funarıa — ebenso 
wie wohl auch alle Kleistokarpen — ein „Lichtmoos“. Bei Schattenmoosen 
dürfte die Entwicklungsdauer eine noch längere sein. Ubrigens kommt 
bei Ephemerum die Assimilationstätigkeit des im Verhältnis zu dem win- 
zigen Pflänzchen großen Protonemas jedenfalls der Sporogonbildung zugute. 

Unterhalb der „Vaginula“ lösen sich die Sporogonien leicht ab?), sie können 


!) Die Kapseln färben sich schon vor der Sporenreife rötlich — möglich, dab das 
die Wärmeabsorption und damit die Geschwindigkeit der Weiterentwicklung begünstigt. 
— Ephemerum-Protonema, welches am 16. Oktober unter dem Präpariermikroskop von 
allen auffindbaren Pflanzen gesäubert worden war, zeigte am 22. Oktober im geheizten 
Zimmer einzelne Pflänzchen mit fast ausgewachsenen Sporogonen. Selbst wenn diese aus 
schon vorhandenen aber übersehenen Pflanzen hervorgegangen sein sollten, würde doch 
die Entwicklung eine sehr rasche gewesen sein. 

?) In manchen Abbildungen ist deshalb irrig die Vaginula als „Fuß“ des Sporogons 
wiedergegeben (z. B. bei Tımume, Niedere Pflanzen Fig. 55). 


56* 
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so bei Regen fortgeschwemmt werden. Schließlich zerfällt die Sporogon- 
wand und die Sporen werden entweder fortgeschwemmt oder, wenn das 
Substrat austrocknet, mit dem Staub verbreitet. Ihre Größe ermöglicht 
wie bei Archidium eine rasche Protonementwicklung. 


S 67. Moose mit stegokarpen Kapseln ohne Peristom. 


Kapseln, welche sich öffnen, aber kein Peristom haben, zeigen trotzdem 
häufig Einrichtungen, welche eine allmähliche Sporenverbreitung be- 
dingen. So haben z. B. die kleinen peristomlosen Kapseln von Schistostega 
auch kleine Mündungen, bei Hymenostomum ist die Kapsel nach Abfallen 
des Deckels durch eine Gewebeplatte verschlossen, welche erst allmählich 
zerstört wird und die Sporen austreten läßt. Es wurden übrigens bei H. 
microstomum teilweise Reste eines rudimentären Peristoms beobachtet. 


In anderen Fällen wirkt die Columella (welche auch bei der Reife 
erhalten bleibt), zuer Verengerung der Mündung mit. 


So bei der Polytrichacee Lyellia (Fig. 867). Ein Pal ist nicht 
vorhanden. Die Kapsel steht fast horizontal. Ihre Offnung ist ver- 
schlossen durch eine Haut, welche einen äußeren, helleren Ring p und 
eine mittlere kreistförmige dunklere Partie e zeigt. Die letztere ist eine 
flach linsenförmige Ausbreitung der Columella, welche sich von dem 
äußeren Ring später ablöst und so eine Offnung für den Austritt der 
Sporen herstellt. Wahrscheinlich verkürzt sich beim Eintrocknen die 
Kapselwand und die Sporen können dann austreten, aber nicht alle auf 
einmal. 

Bei anderen „gymnostomen“ Moosen bleibt der Deckel mit der Colu- 
mella in Verbirdung, nachdem er sich von der Kapselwand abgelöst hat. 
Er läßt so einen ringförmigen Spalt frei, der sich bei Befeuchtung 
schließt (Hymenostylium curvirostre und einige Pottia-Arten, z. B. Pottia 
Heimii). Der Spalt kann bei Befeuchtung der Kapselwand wieder ver- 
schlossen werden. 

Andere Arten öffnen dagegen ihre Kapseln sofort durch Ablösung 
des Deckels (Pottia truncata), sie entleeren ihre Sporen durch Erschütterung 
des kurzen Kapselstücks. Ob sie gegen Herauswaschen durch Regen etwa 
durch festes Adhärieren geschützt sind, wäre zu untersuchen. Bei Phys- 
comitrium pyriforme konnte GARJEANNE eine Schädigung der Sporen 
durch Benässung. nicht feststellen, die Sporen der dem Regen und dem 
Wind ausgesetzten Pflanzen keimten aber erst viel später als die von 
trockenen und geschützt wachsenden Pflanzen. 

Besonders eigenartig ist die Sporenverbreitung bei den Torfmoosen 
(Sphagnum). 

Zunächst sei daran erinnert, daß die Kapseln auf einem „Pseudo- 
podium“ emporgehoben werden (ps, Fig. 891) das wir — ebenso wie bei 
Andreaea als eine „unbenützte Vaginula* gedeutet haben (p. 875). 

Ein Peristom ist auch hier nicht vorhanden — der Verbreitungs- 
mechanismus ist durch das Verhalten der Sporogonwand gegeben. 


Wenn die reifen Kapseln der Torfmoose austrocknen (was bei den 
offenen der Sonne zugänglichen Flächen, welche sie meist bewohnen, leicht 
erfolgen kann), so explodieren sie (wie schon BrıDEL bekannt war), mit 
hörbarem Geräusch. Der Deckel und die in der Kapsel als trockenes 
Pulver enthaltene Sporenmasse werden dabei auf ziemlich weite Entfernung 
(bis zu 10 cm) abgeschleudert. Die Columella ist in den reifen Kapseln 
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‘ vertrocknet und durch Luft ersetzt. Beim Austrocknen wird der Längs- 
durchmesser der Kapseln nicht verändert, wohl aber der Querdurchmesser 
beträchtlich verkleinert (Fig. 892). Die vorher annähernd kugelige Gestalt 
der Kapseln nähert sich der zylindrischen; dadurch wird die Luft in der 


Fig. 891 (nach ScHimper). 
Sphagnum acutifolium. 
Links Längsschnitt einer 
fast reifen, noch in der 


Hülle eingeschlossenen 


Kapsel, spo Sporenraum, 
C Calyptra, co Columella. 


() 
Ir 4 t DI 
N LER Besen R, 
EN 42®, h 4 & \ 
{\ Mu ErTan: I. NR 

RAT IT NE N 
r \ K, 
ri d N AR, 
Ne bad, 


Rechts Sphagn. squarrosum 
Nee Sporogon mit Kapsel (k) und Fig. 892. 
) Deckel d auf der stielför- Sphagnum cus- 
RN DES migen Verlängerung (Pseu- pidatum. Rechts 
2 ERS dopodium) des Sprosses ps, ungeöffnetes, 
me ca gesprengte Hülle. links’ geöffnetes 
Sporogon. 


Kapsel zusammengedrückt. Den Druck schätzt NawAscHhn auf 3 bis 
5 Atmosphären. 

Der Deckel der Kapsel ist von festerem Gefüge, er zieht sich nicht 
oder doch viel weniger zusammen als letztere. Dadurch muß eine Spannung 
entstehen, welche dazu führt, daß der Deckel an der vorgebildeten Stelle 
(dem „Annulus“) von der Kapsel losreißt, und nun samt der Sporenmasse 
wie aus einem „pneumatischen Gewehre“ losgeschossen wird. 


Dies Verhalten der Sporenwand von Sphagnum ist nur eine Steigerung 
der Bewegungserscheinungen, welche die Sporogonwand auch bei vielen 
anderen Moosen zeigt. So auch bei Andreaea. Die Kapseln dieser 
Gattung sind die einzigen Mooskapseln, welche man als „schizokarp“ be- 
zeichnen kann. Es findet nicht die Ablösung eines Deckels statt, vielmehr 
sind in der Sporogonwand im mittleren Teil 4—6 Trennungslinien an- 
gelest!), an denen sie sich beim Austrocknen öffnet; beim Befeuchten 
findet ein Verschluß der Spalten statt. Da, wie ich mich überzeugte, die 
Sporenmasse beim Öffnen noch feucht ist, so klebt sie den Klappen der 
Kapselwand an. Die Sporen werden dann in dem Maße, wie sie aus- 
trocknen, allmählich durch Luftströmungen weggeführt. 


!) Die 4 Trennungslinien fallen nicht mit den Quadrantenwänden zusammen, 
sondern stehen diagonal dazu. Das spricht dafür, daß es sich bei dieser Ofinungsart 
nicht um eine von lebermoosartigen Verfahren vererbte Eigentümlichkeit, sondern um 
eine „zufällige“ Variation handelt, wie sie z. B. auch an der Calyptra von Calymperes 
auftrat. 
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S 68. Sporenverbreitung bei stegokarpen Laubmoosen mit Peristom. 


Auch hier können alle Teile des Sporophyten bei der Sporenver- 
breitung mitwirken. So die Seta, der Stiel, die in der Jugend für die 


Aufspeicherung von Baustoffen, später nur für die Sporenverbreitung in 
Betracht kommt. 


Es ist klar, daß je länger und elastischer der Stiel ist, desto leichter 
auch die Erschütterungen, welche ihn treffen, zur Entleerung von Sporen 
aus der geöffneten Kapsel führen werden. 


Bei Sporogonstielen, welche wie der von Funaria hygrometrica beim 
Befeuchten resp. Austrocknen Bewegungen ausführen, trägt die Stiel- 
bewegung insofern zur Sporenverbreitung bei, als dadurch ein größerer 
Ausstreuungsradius gegeben ist. 


Bezüglich der verschiedenen Stiellänge sei auf das p. 859 Gresagte 
verwiesen. 

Die Lage der Kapsel zum Stiel ist gleichfalls von Bedeutung. Soweit 
dem Verf. bekannt ist. nehmen nur solche Kapseln eine horizontale oder 
nach unten gerichtete Lage an, welche, entweder ein Peristom besitzen 
oder (wie Lyellia) eine andere Einrichtung, welche ein Herausfallen 
größerer Sporenmengen verhindert. Wenn die Kapsel geneigt ist, so 
kommt dadurch die Sporenmasse in Berührung (Fig. 893) mit dem 
Peristom, welches, wie unten zu erwähnen sein wird, 
außerdem auch bei der Sporenaussaat vielfach aktiv 
mitwirkt. 

Daß auch das Verhalten der Kapselwand für 
die Sporenverbreitung wichtig sein kann, geht schon 
aus dem für Sphagnum und Andreaea Angeführten 
hervor, wo Volumenänderung beim Austrocknen 
bzw. bei Befruchtung in Betracht kommen. 


Auch bei anderen Laubmoosen kommt das Ver- 
halten der Kapselwand in Betracht und zwar in 
verschiedener Weise. 


a) Die Kapselwand ist elastisch, sie wirkt, wenn 
sie durch Regentropfen u. a. in Bewegung gesetzt 
wird, als Blasebalg, welcher die Sporen durch 
die Kompression der in der Kapsel enthaltenen Luft 


(nach en Kamel herausbefördert. 
von Mnium einclidioides, Dies wurde zunächst für Buxbaumia und 


st As a Kapsel, = Diphyscium nachgewiesen. 
äußeres Peristom, wel- IT: nr - 1 
Ehen lie) Minden da Wie oben erwähnt, haben diese Moose dorsi- 


Kapsel verschließt. ventrale plagiotrope Kapseln; welche mit einem 

Peristom in Form eines umgekehrten Trichters ver- 

sehen sind. Jeder Gegenstand, der auf die Kapselwand fällt, läßt aus 
dem Trichter ein Wölkchen von Sporen herausstäuben. 

Dabei ist merkwürdig, daß bei Buxbaumia indusiata die Beweglich- 


keit der oberen Kapselwand durch Ablösung der starren „Uuticula“ erst 
möglich gemacht wird. 


!) Von großer Bedeutung werden aber die hygroskopischen Stielbewegungen kaum 
sein. Sie sind eine Folge des gedrehten Verlaufs der Stielzellen, der auch bei Stielen 
vorhanden ist, die keine Bewegungen ausführen. (Vgl. die analogen Verhältnisse bei 
Lebermoosen.) 
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Ahnlich verhalten sich auch die dorsiventralen Kapseln der Poly- 
trichacee Dawsonia (Fig. 862). Doch kommt hier auch der verhältnis- 
mäßig lange Kapselstiel für die Sporenverbreitung in Betracht. 

b) Bei anderen Moosen wirkt die Verengerung der Kapselwand beim 
Einschrumpfen für die Verbreitung der Sporen insofern mit, als dadurch 
die Sporenmasse teilweise nach der Mündung hin gedrückt und freigelegt 
wird. Für diesen Vorgang seien einige Beispiele angeführt. 

Scouleria. Untersucht wurde Sc. patagonica. 


In Fig. 5894 A ist eine Kapsel im geschlossenen bzw. befeuchteten 
Zustand, in Fig. 894 B in trockenem Zustand gezeichnet. 


Der Deckel bleibt mit der Columella in Verbindung. Während sich 
die Gesamtlänge und die Breite der Kapsel beim Austrocknen nur wenig 
verkürzt, ist der Längsdurchmesser von 45 auf 26, also fast auf die 
Hälfte zurückgegangen. Die Kapsel- 
mündung trägt ein (in Fig. 894 B 
nicht sichtbares) wenig entwickeltes 
Peristom, dessen Funktion auch 
wohl nicht von erheblicher Bedeu- 
‚tung ist. Die Sporenmasse wird 
durch die Zusammenziehung der 
Kapselwand nach oben hingedrückt 
und kann aus dem ringförmigen 
Zwischenraum zwischen Columella 
und Kapsel allmählich heraus- 
geschüttelt werden, oder auch, falls A 
das Peristom mitwirken sollte, j 
durch dieses mit herausbefördert Fig. 894. Scouleria patagonica. Dieselbe 


werden Kapsel A im feuchten, P im trockenen 
S 1 h Much ıhei Zustand (16 mal vergr.) gez. von Dr. 
2 se = z O. RENNER. 


dieser Gattung verkürzt (und ver- 

enst) sich die Kapselwand beim Austrocknen, und läßt dann die oben 
mit einer scheibenförmigen Erweiterung versehene Columella hervortreten, 
welcher die zunächst noch klebrige Sporenmasse anhaftet (vgl. Fig. 870, III 
u. IV). Eine Verlängerung der Columella beim Eintrocknen, wie sie 
BryHv annimmt, konnte von PFÄHLER und anderen nicht beobachtet 
werden; es sieht nur so aus, weil die Columella jetzt über der Urnen- 
wand hervorragt. Das Peristom schlägt sich nach außen, die Sporen 
können so allmählich verbreitet werden und zwar einerseits durch den 
"Wind, andererseits durch Insekten. Die Splachnumarten sind mit einer 
großen (Fig. 870, /) in der Reife nicht grün gefärbten Apophyse ver- 
sehen, welche bei Sp. luteum in Gestalt eines leuchtend gelben, bei Spl. 
rubrum eines roten Kragens auftritt; weniger auffallend, aber doch auch 
deutlich hervortretend ist die Form und Farbe der Apophyse bei Spl. 
ampullaceum, sphaericum u. a. Alle diese Arten wachsen auf Tier- 
exkrementen. Die prächtig gefärbte Apophyse ') wirkt nach BryHx als 
„Schauapparat“, sie lockt Dungfliegen an, die sich mit den in kleinen 
Klumpen aneinanderhaftenden Sporen behaften und diese auf andere 
Tierexkremente übertragen. 


!) Vielleicht ist es (nach den neueren Untersuchungen über den Farbensinn der 
Insekten) mehr der Glanz als die Farbe, welcher die Fliegen anlockt. Die glatten Apo- 
physen glänzen tatsächlich ziemlich stark. Daß Fliegen durch glänzende Körper (Dro- 
sera-Tentakeln, Glatzen usw.) angelockt werden, ist bekannt. 
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Ubrigens wird angegeben, daß Splachnum selbst einen eigentümlichen 
(Geruch besitzt, welcher möglicherweise gleichfalls als Anlockungsmittel 
für die Insekten dienen kann. Es ist dies bisher der einzige Fall bei 
Bryophyten, für welchen eine Sporenverbreitung durch Tiere nach- 
gewiesen Ist. 

Von weiteren Beispielen für die Bewegungen der Kapselwand, die 
sich leicht häufen ließen, sei nur noch angeführt, daß bei Encalypta 
streptocarpa sich die Länge der Kapsel beim Austrocknen von 137 auf 
118 verminderte, das Gesamtvolumen (ohne Berücksichtigung der Ein- 
faltungen der Kapselwand) verminderte sich um 37"/,. — Die Sporen, 
welche in den Kapseln liegen geblieben sind, werden 
schließlich, wie bei den Kleistokarpen durch Ver- 
witterung der Kapselwand frei. 


Daß auch die Calyptra unter Umständen bei 
der Sporenverbreitung mitwirken kann, zeigt das Ver- 
halten der Sporogonien von Calymperest). Diese 
(sattung besteht aus meist baumbewohnenden Moosen 
wärmerer Länder, etwa entsprechend den Orthotrichum- 
arten unserer Breiten. Mit diesen überein stimmt auch 
die stark ausgebildete gefaltete Calyptra. Diese aber 
ist an der reifen Kapsel nicht wie sonst verschwunden, 
sondern umschließt das Sporogon auch noch nach 
der Sporenreife und zwar bis über die Basis des 
Sporogons hinaus. Namentlich bleibt auch der Deckel 
des Sporogons fest im oberen Teil der Calyptra stecken. 


Diese öffnet sich und durch Verkürzung der Urne 
entsteht ein weiter Zwischenraum zwischen dem. oben 
stecken bleibenden Deckel und der ganz peristomlosen 
Fig. 895. _Calym- Urnenmündung (Fig. 895). Die Sporen (von denen 
peres Boulayi. Sp- ein Teil am Deckel zunächst hängen bleibt) können 
rogon mit Seta S herausgeschüttelt werden, weil in der Calyptra sich 
(von welcher nur oben Risse bilden, bei C©. Boulayi mehrere, bei 
der unter der Ca- 0.G hear 2; N. 
lyptra befindliche . Giesenhageni sah ich nur einen, so dab die Calyptra 
oberste Teil wieder- fast kahnförmig wird. Immerhin ist diese sonderbare, 
gegeben ist, Ca- einigermaßen an das Verhalten des Lebermooses Fim- 
le ie lesen briaria (p. 694) erinnernde Einrichtung für Sporen- 
den oberen Teil der Verbreitung wohl keine sehr wirksame. Auch besitzt 
Theka (7%) und den Calymperes reichliche Brutkörperbildung an den 
oberen an der Ca- Blättern, ist also auf die Sporenverbreitung nicht aus- 
Iyptra festsitzenden schließlich angewiesen (vgl. p. 694). Daß an dem 
Deckel O0 hervor- 2 4% 
ragen. _Peristom dauernd umhüllten Sporogon nur einige (verstopite) 

fehlt. kleine Spaltöffnungen vorhanden sind, kann nicht ver- 

wundern, da für das in der dicken Calyptra stecken- 

bleibende Sporogon die Kohlenstoffassimilation kaum von Bedeutung 
sein könnte. 

Das Peristom. Von jeher hat das Peristom der Laubmooskapseln 
die Aufmerksamkeit der Forscher auf sich gezogen und zur Beantwortung 
der Frage nach seiner Bedeutung angereizt?). 


!) Nach Untersuchung von C. Boulayi — einer auf Bäumen in Singapore gemeinen 
Art und C. Giesenhageni von Atjeh. 

2) Freilich gab es auch Bryologen, welche eine Funktion des Peristoms in Abrede 
stellen. K. Mürrter z. B. sagt von ihm: „Darum ist dieses wunderbare Organ, welches 
kaum eine erkennbare physiologische Tätigkeit besitzt, als ein organisches Nebenprodukt 
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Diese ist keine so einfache, wie es zunächst scheinen könnte. auch 
unterscheidet sich, wo ein doppeltes Peristom vorhanden ist, vielfach 
die Funktion des äußeren von der des inneren. Es wirkt: 
1. Als Verschluß der Kapsel gegen das Eindringen von Wasser. Das 
wird in sehr verschiedener Weise erreicht: 

a) bei den Buxbaumiaceen ist das Peristom in Gestalt eines Trichters 
‚ausgebildet, dessen Offnung kein Wasser eindringen läßt, da sie 
durch eine kapillar festgehaltene Wasserlamelle resp. einen 
kleinen Tropfen gesperrt wird. 


b) Ebenso ist es bei den Peristomen, die mit engen Löchern ver- 
sehen sind. So bei denen der Polytrichaceen, die oben durch 
das Diaphragma geschlossen sind und dem zierlichen Gitter- 
peristom vom Fontinalıs. 

c) Sehr häufig sind die Peristomzähne hygroskopisch, lassen bei 
Austrocknung die Kapselmündung frei und verschließen sie bei 
Befeuchtung. So z. B. beim einfachen Peristom von Weissia, 
Splachnum, die äußeren Peristomzähne von Funaria u. a. 


Fragen wir uns, ob dieser Verschluß gegen Wasser ein vorteilhafter 
_ bzw. notwendiger ist, so kann darüber natürlich nur das Experiment Auf- 
- schluß geben. Wenn ich früher annahm, daß das eindringende Wasser 
_ eine Keimung der Sporen in der Kapsel veranlassen könnte, so war dabei 
außer acht gelassen, daß manche Moossporen nur bei Lichtzutritt keimen. 
Im Finstern ist die Keimung zwar nicht ausgeschlossen aber doch jeden- 
falls stark verzögert. Wenn PFÄHLER an Kapseln von Orthotrichum u. a., 
_ welche ihres Peristoms beraubt und 15 Tage in Regenwasser untergetaucht 
_ waren, nur wenig gekeimte Sporen ') (an der Oberfläche der Kapseln) be- 
merkt, so dürfte dies dem Lichtmangel innerhalb der Kapseln zuzuschreiben 
sein. Leider aber fehlt der Nachweis, ob die in den Kapseln benetzten 
und dann wieder ausgetrockneten Sporen noch ebenso gut und rasch 
_ keimen wie die anderen. Es ist sehr wohl möglich, daß dies nicht der 
Fall ist. Übrigens ist klar, daß wenn die Sporen aus den geöffnet blei- 
benden Kapseln allmählich durch den Regen in die Moosrasen heraus- 
geschwemmt würden, ihre Verbreitungsmöglichkeit eine weniger günstige 
sein würde. Vor allem könnten die im folgenden zu erwähnenden merk- 
_ würdigen Einrichtungen dabei nicht ins Spiel kommen. 

2. Das Peristom bedingt eine allmähliche Entleerung der Sporen. 
Daß eine solche bei der großen Anzahl von Sporen von Wichtigkeit ist, 
ist selbstverständlich. Die kleistokarpen Formen haben vielfach größere 
_ und weniger zahlreiche Sporen — wie besonders Archidium zeigt (vgl. das 
Größenverhältnis der Archidiumsporen zu denen von Dawsonia in Fig. 882). 
Die geringere Verbreitungsmöglichkeit der großen Sporen wird also einiger- 
 maßen wettgemacht dadurch, daß aus den großen reichlich mit Reserve- 


b 


' des Wachstums der Moosfrucht ebenso zu betrachten wie etwa die vielerlei Anhängsel 
auf dem Körper der Käfer, welche auch keinen weiteren Zweck haben als daß sie da 
sind“. K. Mürzer, Genera muscorum frondosorum, Leipzig 1901 p. 32. („Ist, weil ist“, 
pflegte kürzer Dr. Wr. im physikalischen Praktikum zu sagen). — Übrigens ist 
das Peristom auch bei der Entfernung des Deckels teilweise beteiligt. Man kanu es 
bei Fissidens sehen, wie durch die Bewegung der Cilien der Deckel emporgehoben wird 
_ und dann abfällt. „Cette petite manoeuvre est si extraordinaire, que l’on dirait que 
e’est une chrysalide, qui se depouille de son enveloppe“ sagt mehr poetisch als richtig 
der Citoyen Palamede de Suffren in seiner Abhandlung „Sur le mouvement des eils 
de ’Hypnum adiantioides“ Turin 1805. 

!, In geöffneten Kapseln von Orthr. affine traf ich zahlreiche gekeimte Sporen. 


De 
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stoffen versehenen Sporen eine raschere Protonemaentwicklung möglich 
sein wird, als aus kleinen. 

Es finden sich am Peristom zwei Einrichtungen, welche einzeln oder 
miteinander zusammen auftreten können. Einmal nämlich wirkt das Peristom 
vielfach wie die Löcher einer Pfeffer- oder Streusandbüchse, welche eine 
allmähliche Entleerung bedingen, und außerdem können die Peristom- 
zähne auch aktiv einen Anteil an der Sporenverbreitung nehmen, indem 
sie vermöge ihrer hygroskopischen Bewegungen wie a. a. OÖ. vom Verf. nach- 
gewiesen und durch STEINBRINCK und PFÄHLER an weiteren Beispielen 
erörtert wurde, die Sporen abschleudern. In letzterem Falle kommt 
also — aber mit ganz anderen Mitteln — ein ähnlicher Vorgang zustande, 
wie ihn viele Lebermoose mit ihren Elateren zeigen. 

Die Entleerung der Sporen durch enge Zwischenräume ist am deut- 
lichsten sichtbar bei den Polytrichum-Kapseln, die langen Zähne des 
Dawsonia-Peristomes wirken in derselben Weise (vgl. p. 805). 

Auch Orthotrichum-Arten wie O. callistomum ahmen das Prinzip 
der Streusandbüchse nach: die Peristomzähne hängen im Zentrum zusammen. 
Weniger vollkommen sind die ÖOrthotrichum-Arten gebaut, bei denen 
die inneren Peristomzähne sich nur über die Kapselmündung herbiegen, 
während Funaria und Fontinalis eine ausgeprägte Siebform in ihrem 
Peristom besitzen. Die langen Peristomzähne von Barbula öffnen sich 
nach PFÄHLER im feuchten Zustand und ermöglichen so die Sporenent- 
leerung bei Regenwetter. 

Ein Abschleudern der Sporen kann sowohl durch die Zähne des ein- 
fachen Peristoms als bei doppeltem Peristom durch die des Exostoms und 
des Endostoms stattfinden. Es sei das Verhalten von Mnium cuspidatum 
hier kurz geschildert. 

Die Kapseln (Fig. 877, 893) sind geneist, die lockere Sporenmasse 
gelangt also leicht in den Peristomtrichter, aus welchem sie aber bei ge- 
schlossenem Peristom nicht herausfallen kann. Das „Exostom“ aus 16 Zähnen 
bestehend (Fig. 877, D) ist hygroskopisch. Bei Befruchtung biegen sich 
die Zähne stärker nach innen. Das „Endostom“ besteht unten aus einer 
durchlöcherten Haut, welche in Zähne und feine Cilien oder Schleuder- 
fäden (Fig. 877, E) ausgeht. Die Zähne des Exostoms tauchen bei ihrer 
Einwärtsbewegung in die Sporenmasse. Sporen haften an den durch Quer- 
leisten rauhen Zähnen leicht an. Gelangen sie bis zu den fadenförmigen 
Anhängen des Endostoms, so werden sie hier festgehalten und fortge- 
schleudert !), wenn das Peristom austrocknet (in geringerem Grade auch bei 
Befeuchtung). Man kann deshalb hier auch an gar nicht erschütterten Kap- 
seln ein Fortschleudern der Sporen bemerken, natürlich wird aber auch jede 
Erschütterung im trockenen Zustand eine Sporenverbreitung bewirken. 

Schließlich mag eine der schönsten Peristomeinrichtungen, die der oft 
untersuchten Funaria hygrometrica hier noch kurz angeführt werden. Das 
Exostom besteht aus 16 Zähnen, welche an ihrem Ende zu einem zier- 
lichen Gitter vereinigt sind. Das Endostom steht mit seinen Zähnen vor 
denen des Exostoms. Trotzdem kann man (im trockenen Zustand des 
Peristoms) die Endostomzähne sehen. Sie sind nämlich annähernd in ihrer 
Mitte um 90° um ihre Längsachse gedreht und so gebogen, daß der obere 
Teil in die Zwischenräume zwischen den äußeren Peristomzähnen fällt 
und zwischen diesen auch nach außen treten kann. Hier springen auch 


!) Das Endostom verwickelt sich mit dem Exostom, bei stärkerer Austrocknung 
werden die gespannten feinen Zähne des ersteren frei und schleudern nun die Sporen 
weg. Sie sind also eigentlich beim Schleudern nur passiv beteiligt. 
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die Querleisten der Zähne des Exostoms weiter vor als unten und ver- 
hindern so eine rasche Entleerung der Sporen auch dann, wenn die 
 Kapselmündung nach unten gekehrt ist. Bei Benetzung ist die Kapsel 
geschlossen. Das Exostom ist sehr hygroskopisch, bei Feuchtigkeits- 
_ änderungen der Luft wippen die Exostomzähne ruckweise auf und ab. Sie 
_ werden an ihrer Bewegung gehindert durch die zwischen ihnen steckenden 
Zähne des Endostoms, es gibt eine Spannung der Endostomzähne!), welche 
durch einen Ruck, der die Sporen fortschleudert, überwunden wird. Die 
Endostomzähne selbst sind nicht hygroskopisch und können auch die 
Sporen, wenn das Exostom künstlich entfernt ist, nicht fortschleudern. 
/ Überblicken wir die eben angeführten, die Sporenverbreitung an einigen 
_ Beispielen erläuternden Tatsachen. so sehen wir vor allem, daß — anthro- 
pomorphistisch gesprochen — das Problem auf sehr verschiedene Weise 
‚gelöst werden kann. Und zwar verschieden nicht nur bei den verschiedenen 
Gruppen der Laubmoose, sondern auch innerhalb einer und derselben Familie. 
- So haben die Polytrichaceen — eine sehr natürliche Gruppe — zwar in 
‚der Mehrzahl der Formen Porenkapseln, Lyellia aber besitzt überhaupt 
kein Peristom und die Dawsonien haben ein „Haarperistom“. Alle aber 
"stimmen darin überein, daß die zahlreichen kleinen Sporen nur allmählich 
entleert werden können. Ebenso sehen wir, daß in verschiedenen Gruppen 
_ durch Rückbildung kleistokarpe Formen auftreten können. 
h Stehen nun diese Verschiedenheiten im Zusammenhang mit den Lebens- 
bedingungen, lassen sie sich als Anpassungen auffassen? Wenn wir diese 
Frage zu beantworten suchen, werden wir uns zunächst vor einer Ein- 
‚seitigkeit hüten müssen. Man könnte ja daran denken, die Sporenaussaat 
_ direkt mit den Standortsverhältnissen in Beziehung zu setzen, und die 
Besiedlung geeigneter Standorte als durch die Art der Sporenaussaat 
"bedingt zu betrachten. Die Verschiedenheit der Einrichtungen kann aber 
unmöglich durch die Verschiedenheit der Standortsverhältnisse bedingt 
_ sein. Auf ein und demselben Waldboden wachsen Moose mit den ver- 
'schiedensten Peristomeinrichtungen. Die Verschiedenheit kann also nicht 
durch äußere sondern muß durch innere Differenzen bedingt sein, oder 
mit anderen Worten (um bei dem oben gebrauchten Vergleiche zu bleiben), 
durch die Verschiedenheit derer, welche die Aufgabe zu lösen hatten, 
nicht durch die Verschiedenheit der Aufgabe. Im allgemeinen dürfen wir 
wohl sagen, daß weitverbreitete Moose solche sind (soweit eben die Ver- 
‚breitung durch Sporen in erster Linie bedingt ist), die nicht nur reichlich 
Sporen hervorbringen, sondern auch besonders gute Einrichtungen zu 
deren Verbreitung besitzen. Ich habe früher schon darauf hingewiesen, 
daß Funaria hygrometrica z. B. in Oberbayern regelmäßig da auftritt, wo 
ım Wald Holz verbrannt wurde, also Asche vorhanden ist, sie wächst aber 
auch an anderen Standorten. Sie verträgt offenbar starke Salzkonzentration 
im Boden. Aber sie kann sich nur deshalb an für viele anderen Pflanzen 
 unmöglichen Standorten ansiedeln, weil ihre Sporen in großer Menge ge- 
- bildet und vorzüglich verbreitet werden. Ahnliches gilt für die auf Wald- 
boden so massenhaft auftretenden Polytrichaceen, auch sie verdanken ihre 
Verbreitung offenbar dem Besitz zahlreicher Sporen und deren günstigen 
_ Aussaateinrichtungen. 
E- Indes kann auch mit einfacheren Mitteln dasselbe erreicht werden. 
- Ceratodon purpurens ist z. B. ein Moos, das an Verbreitung Funaria 


ı) Diese wird durch die Drehung der Endostomzähne, welche an sich schwach 
gebaut sind, ermöglicht. Sie treten deshalb, weil sie mit einer Schmalseite nach außen 
_ gekehrt sind, in der Oberansicht des Peristoms nicht sehr hervor. 
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nicht viel nachgibt. Es hat ein einfaches Peristom, das als Sieb (und 
zum AÄusschleudern) dient. , Die Moose mit kompliziertem Peristom 
tun sozusagen noch ein „Ubriges“, ihre Einrichtung ist feiner als 
es direkt notwendig wäre. Aber wir dürfen nicht vergessen, daß die Ver- 
breitung durch Sporen zwar ein sehr wichtiges aber nicht das ausschließ- 
liche Hilfsmittel zur Verbreitung und Erhaltung der Laubmoose ist. Fast 
zahllos sind ja (vgl. 3. Kapitel) die Einrichtungen zur vegetativen Ver- 
mehrung und Erhaltung. Wo diese für die Erhaltung genügen, können 
in der Art der Sporenverbreitung auch unzweckmäßige Ausbildungsver- 
hältnisse sich erhalten, wie wir z. B. bei Conomitrium Julianum sahen. 
Fontinalis antipyretica hat eine wundervolle Peristombildung. Aber seine 
weite Verbreitung verdankt dies Wassermoos, das verhältnismäßig selten 
fruchtet, der vegetativen Vermehrung, durch fortgeschwemmte Stücke. 
Auch bei Voitia nivalıs treffen wir Ähnliches an. Dieses hochalpine 
Moos besitzt kleistokarpe Kapseln, die zwar viele kleine Sporen bilden, 
aber diese gelangen wahrscheinlich nur selten zur Keimung. Die Pflanze 
erhält sich, wie manche andere hochalpine Moose vegetativ. 


Wir sehen also, daß auch solche Strukturen sich erhalten können, die 
man — wenn man sich auf den Standpunkt stellt, daß alle Sporen auch 
zweckmäßig verbreitet werden müssen — als verhältnismäßig unzweck- 
mäßig bezeichnen kann. Und wenn wir sehen, daß Formen wie Archi- 
dium u. a. auf besondere Einrichtungen zur Sporenverbreitung ganz ver- 
zichten, so dürfen wir nicht vergessen, daß dieses Moos auch keineswegs zu 
den häufigen gehört. Wie manche andere kleistokarpe Formen, z. B. Ephe- 
merum, Nanomitrium begnügt es sich mit Standorten besonderer Art, für 
welche seine schwerfällige Sporengestaltung noch ausreicht, ohne eine weite 
Verbreitung zu ermöglichen. Die Zweckmäßigkeit ist also wie überall 
eine relative, und vielfach haben sich offenbar die Grestaltungsverhältnisse 
der Sporogone im Laufe der Zeit geändert. wobei Grestaltungen die 
ursprünglich von Bedeutung waren, trotzdem sie diese verloren, erhalten 
blieben. Wir sahen z. B. oben, daß kleistokarpe Moose Kapseln mit 
kurzen Stielen haben, entsprechend der Tatsache, daß ein langer Stiel hier 
für die Sporenverbreitung zwecklos wäre. Voitia nivalis und Bruchia 
vogesiaca aber haben. kleistokarpe und ziemlich langgestielte 
Kapseln. Das wird historisch einigermaßen begreiflich, wenn wir, wie 
dies oben getan wurde, annehmen, daß diese Kapseln durch Rückbildung 
aus stegokarpen entstanden sind. 


Mit anderen Worten: Die Sporenverbreitung der Laubmoose stellt 
ein, und zwar ein besonders lehrreiches Beispiel für den im allgemeinen 
Teil erörterten Satz, daß die Mannigfaltigkeit der Formen eine größere 
ist, als die der Lebensbedingungen und der damit im Zusammenhang 
stehenden Funktionen. 


Literatur (abgesehen von der älteren): K. GoEBEL, Uber die Sporenausstreuung 
bei den Laubmoosen, Flora 80. Bd. (1893 p. 457). STEINBRIncK, Der hygroskopische 
Mechanismus des Laubmoosperistoms, Flora 84 (Ergbd. 1897). Wertvolle Ergänzungen 
dazu gab A. Prinrer, Etude biologique et morphologique sur la dissemination des 
spores chez les mousses (Bulletin de la societe vaudoise des sciences naturelles 4e Ser. 
Vol. XI Lausanne 1904). Einzelne Formen behandeln: Bryns, Beobachtungen über das 
Ausstreuen der Sporen bei den Splachnaceen (Biol. Centralblatt XVII 1897 p. 48). 
GARJEANNE, Sporenausstreuung bei einigen Laubmoosen (Bot. Centralblatt 1901 p. 53). 
NawaschHis, Über die Sporenausschleuderung bei den Torfmoosen (Flora 83, 1897 p. 151). 
Eine kritisch zusammenfassende Darstellung bei R. Tımm, Die Ausstreuung der Moos- 
sporen und die Zweckmäßigkeit im Naturgeschehen. Verhandl. des naturw. Vereins in 
Hamburg 3. F. XVII (1910). 


: 
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$ 69. Rückblick auf die Organographie der Bryophyten. 


In der Organographie der Bryophyten wurde versucht, zu zeigen, 
inwieweit unsere derzeitigen Kenntnisse gestatten einerseits uns von dem 
Zusammenhang der verschiedenen Gestaltungsverhältnisse ein Bild zu 
machen, andererseits in die Beziehungen zwischen (Grestaltungs- und Lebens- 
verhältnissen einen Einblick zu gewinnen. 

In beiderlei Hinsicht sind unsere Kenntnisse selbstverständlich weit 
von einem Abschluß entfernt. 

Die Beziehungen zu den Lebensverhältnissen können durch ex- 
perimentelle Forschung immer mehr aufgeklärt werden. 

Was den Zusammenhang der Gestaltungsverhältnisse anbelangt. so 
war die oben gegebene Darstellung zu der Auffassung gelangt, daß wir 
entsprechend den Ausführungen im allgemeinen Teil (p. 351) bei den Bryo- 
phyten eine Reihe von Rückbildungen wahrnehmen können, und zwar 
hauptsächlich folgende: 

I. Lebermoose. 

A. Vegetationsorgane. 
Marchantiales. 


1. Reduktion des Thallusbaues durch Rückbildung der dorsalen 
Kammerung (Dumortiera, Monoselenium). 

2. Reduktion des Thallusbaues durch „Verdünnung“ und Auf- 
gabe des besonderen A ssimilationsgewebes (Uyathodium, Riccia 
chartacea). 

. Rückbildung der Atemöffnungen von Tonnen- zum einfachen 

Typus (viele Marchantiaceen). 

Ersatz der Kammerung durch „Stift*bau (viele Riccien). 

. Rückbildung der Zäpfchenrhizoiden bis zum Verschwinden 

(einige Cyathodiumarten, Riccia chartacea). 

Rückbildung der Ventralschuppen bis zum Verschwinden 

(Cyathodium teilweise, vollständige Rückbildung bei einigen 

Riccia-Arten). 

7. Rückbildung der „Stände“ bis zum Unkenntlichwerden, Ver- 
schiebung auf die Dorsalseite des Thallus, diffuse Verteilung 
der Gametangien. 

Anthoceroteen. 

8. Rückbildung der Spaltöffnungen auf der Thallusoberseite, 
Übergang zu hygrophiler Lebensweise. 

Jungermanniaceen. 

9. Rückbildung folioser Formen zu thallosen (Zoopsis, Ptero- 
psiella). 

10. Rückbildung der Amphigastrien zu Schleimpapillen oder bis 
zum Verschwinden. 

11. Rückbildung der Seitenblätter zu Zellreihen (Arachniopsis 
usw.) oder durch Unterdrückung der ventralen Hälfte. 

12. Rückbildung des „Perigons“ bis zum Verschwinden ((rott- 
schea, Gymnomitrium usw.). 

B. Sporophyt. 

13. Rückbildung der Spaltöffnungen bei Megaceros, Dendroceros, 


Notothylas. f 
14. Verschwinden der Columella (Notothylas flatellata). 


ne, 
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15. Rückbildung des Stieles und der „Elateren* bis zum Ver- 
schwinden (Corsinia-Riccia) Elaterenrückbildung auch bei 
Fossombronia. k 

16. Rückbildung des Offnungsmechanismus, wobei die Ver- 
dickungen der Kapselwand an deren Spitze zuletzt ver- 
schwinden. Auftreten teilweise oder vollständiger Kleisto- 
karpie (Monoselenium, Corsinia, Riccia). 

II. Laubmoose. 
A. Vegetationsorgane. 

17. Rückbildung des Stämmchens bis zum Fadenstadium (Proto- 
nema-Moose, Buxbaumia, Brutknospen von Webera). 

18. Unterdrückung der Blattbildung an Sprossen, welche Game- 
tangien hervorbringen {(Polytrichum, Mnium; Extrem: Sphag- 

num, Sproß auf ein Antheridium reduziert). 

19. Unterdrückung der Blattbildung bei Sprossen, die Brut- 
körper hervorbringen (Adelothecium bogotense). 

B. Sporogonien. 

20. Rückbildung des Stiels (der Seta). 

21. Rückbildung des Annulus, Entstehung der Kleistokarpie. 

22. Rückbildung der Spaltöffnungen von der Funktionslosigkeit 
bis zur vollständigen Unterdrückung. 

23. Rückbildung der Columella (Archidium). 

Von diesen hier angenommenen Rückbildungsweisen sind nur wenige 
bis jetzt als solche anerkannt, die meisten werden ganz anders aufgefaßt. 


Indes erscheint es nicht erforderlich, auf diese andersartigen Auf- 
fassungen einzugehen, es kann auf die bekannten Darstellungen von 
F. OÖ. BoweEr, D. CamPpBELL und R. v. WETTSTEIN hingewiesen werden. 

Dagegen ist eine Frage hier noch kurz zu erörtern. 


Zugegeben, daß die erwähnten Reihen so zu lesen sind, wie es hier 
geschah, berechtigt uns dies zu der Annahme, daß die Rückbildungen 
wirklich als ein geschichtlicher Vorgang aufzufassen sind’? 


Derart also, daß z. B. die Vorfahren von Dumortiera einen gekammerten 
Thallusbau besaßen, wie etwa Marchantia, daß den Vorfahren von Sphagnum 
Sporogonien eigen waren, deren Spaltöffnungen vollständig ausgebildet waren 
und funktionierten, daß die von Ändreaea eine Seta besaßen usw. 

Es ist auch eine andere Auffassung denkbar. Sie kann als die der 
„disjunkten Entwicklung“ bezeichnet werden. 


Darnach würde die Übereinstimmung in dem Bau und der Entwick- 
lung, die bei den Bryophyten unverkennbar ist, darauf beruhen, daß aus- 
gehend von einander verwandten d. h. mit denselben .„Entwicklungsmöglich- 
keiten“ versehenen einfach organisierten Stammformen eine Weiterent- 
wicklung stattgefunden hat. Alle diese Formen waren z. B. imstande 
(vermöge ihres „inneren Aufbaues“) Spaltöffnungen zu entwickeln. Aber 
nicht bei allen traten die inneren Bedingungen dafür in der Weise ein, 
daß eine vollständige Ausbildung dieser Organe zustande kam. Wie, 
um ein Beispiel zu gebrauchen, die Einzelkristalle in einer Kristalldruse 
von Calciumoxalat nicht vollständig ausgebildet sind, obwohl sie unter 
anderen Bedingungen dazu imstande wären, könnte auch der zur Bildung 
eines Organs führende Vorgang bald vollständig, bald nur teilweise ein- 
treten. 
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Alle Verkümmerung ist ja, wie p. 345 ausgeführt, ein Stehenbleiben. 
Es fragt sich: waren auch die Vorfahren der stehenbleibenden Formen 
nicht weiter gekommen, waren sie also hinter den anderen, die es zu voll- 
kommener Ausbildung brachten, zurück, d.h. rudimentär geblieben, oder 
haben sie mit diesen Schritt gehalten, aber später ein Stück der Entwicklung, 
das ihnen eigen war, verloren ? 


Die Antwort auf diese Frage kann sich, da uns bezüglich der Bryo- 
 phyten Aufschlüsse in Gestalt fossiler Formen nicht vorliegen, vielmehr 
die Zeiten der Vergangenheit völlig verschlossen sind, derzeit nur stützen 
auf die Beobachtung der Jetztwelt. 


Diese bietet uns folgende Methoden für die Entscheidung der auf- 
geworfenen Frage: 


1. Die vergleichende — die aber wesentlich nur zur Aufstellung von 
Reihen führt, ohne daß damit entschieden wäre, ob es aufsteigende, ab - 
steigende oder — infolge disjunkter Entwicklung — nur scheinbare sind. 


2. Die Beobachtung der Einzelentwicklung. 


Diese zeigt uns, daß „zufällige“ Verkümmerungen in der Einzelent- 
wicklung oft auftreten. Die Annahme, daß verkümmerte Organe wenigstens 
in vielen Fällen stehengebliebene, nicht aber rudimentäre, beginnende sind, 
wird dadurch erheblich gestützt. 


So konnte gezeigt werden, daß in den Antheridienständen von Fegatella 
supradecomposita die „Tonnenöffnungen“ zu einfachen reduziert werden 
können, zu einer Form also, wie sie am Thallus von Fegatella normal 
auftritt. 


Der Schluß, daß es sich in beiden Fällen um denselben Vorgang 
handle, ist gewiß ein berechtigter. 


3. Die der experimentellen Beeinflussung der Einzelentwicklung. 


Wenn es gelingt, bei hochentwickelten Bryophyten Hemmungsformen 
hervorzurufen, welche der Ausbildungsform, auf der andere stehen bleiben, 
entsprechen, so wird die Annahme, daß die letzteren Hemmungsformen 
auch in geschichtlichem Sinne darstellen, an Gewicht gewinnen. Wir 
stehen erst am Anfang solcher Untersuchungen. Indes wissen wir, daß 
z. B. der Thallusbau von Marchantia längere Zeit auf der Stufe anatomischer 
Gliederung zurückgehalten werden kann, welche bei Monoselenium oder 
Oyathodium die Endstufe darstellt. Es wird auch möglich sein, andere 
Marchantiales zu so frühzeitiger Bildung von Gametangien zu veranlassen, 
wie sie bei Sphaerocarpus normal auftritt, oder Funariapflanzen zu ziehen, 
die wie Ephemerum nach der Bildung weniger Blätter zur Bildung von 
Sexualorganen schreiten, Sporophyten, welche kleistokarp bleiben oder 
wenigstens ein reduziertes Peristom wie Entostodon haben usw. Wenn 
es ferner z. B. gelingt, bei Laubmoosen, welche sonst ihre Antheridien auf 
reduzierten Seitensprossen tragen, die ersteren scheinbar auf die Ober- 
fläche der Hauptachse zu verlegen ! ), so werden wir einen festen Anhalts- 
punkt haben für die Frage, wie diese Stellung bei anderen, nicht von uns 
beeinflußten Moosen zustandegekommen ist, und wir werden dann auch 
in die Bedingungen für das Zustandekommen solcher Vorgänge Einblick 
erhalten. 


4. Vielleich wird auch unsere Gesamtauffassung bestimmter Reihen 
noch ergänzt durch Auffindung neuer Formen und Wiederentdeckung 


I) Verf. hat dabei unveröffentlichte Versuche des Herrn Dr. v. Schönau im Auge. 
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verschollener. Zu diesen gehören z. B. die Gattungen Boschia (Funicularia) 
und Cronisia in Brasilien. Solche Formen pflegen ganz besonders interessant 
zu sein, wie das gleichfalls lange verschollen gewesene, 1885 in Java wieder 
aufgefundene  ÜUalobryum. Namentlich Asien dürfte im Himalaya und in 
China noch Überraschungen bergen. 

Einstweilen erscheint die Anschauung, daß wir bei den Bryophyten 
eine Gruppe vor uns haben, die wir weder nach oben noch nach unten 
an andere anknüpfen können, eine Gruppe ferner, in der zahlreiche Re- 
duktionen (in geschichtlichem Sinne) stattgefunden haben, als die unseren 
jetzigen Kenntnissen am besten entsprechende. 


s 70. Nachtrag. 


1. Die Atemöffnungen an den Keimpflanzen von Preissia 
commutata und anderer Marchantiaceen: p. 615 wurde ange- 
führt, daß bei manchen Marchantiaceenkeimpflanzen die ersten Luft- 
kammern als Gruben an der Oberfläche zu entstehen scheinen. Dabei 
wurde die Frage offen gelassen, ob diese Gruben durch wirkliche Gruben- 
bildung (stärkeres Wachstum der Ränder der Gruben gegenüber dem 
„Boden“) entstehen, oder so wie die späteren Luftkammern (durch Inter- 
cellularraumbildung in ursprünglich geschlossenem (Gewebe), wobei dann 
erhebliche Verzerrungen eintreten müßten. 

p- 619 ist ferner darauf aufmerksam gemacht, daß bisher unbekannt 
war, ob bei der Keimung von Marchantiaceen mit Tonnenöffnungen nicht 
etwa „einfache“ auftreten (solche wurden dann bei Marchantiapflanzen, die 
aus Brutkörpern hervorgegangen waren, nachgewiesen). Die Frage ist 
von Interesse, weil, wenn sie zu bejahen ist, alle Marchantiaceen (mit den durch 
Rückbildung bedingten Ausnahmen) 
einfache und Tonnenöffnungen besitzen 
— freilich in sehr ungleicher Verteilung. 
Es sei deshalb das Verhalten der 
Preissiakeimpflanzen noch geschildert. 
Die bisherigen Untersuchungen 
(GOTTSCHE, GROENLAND, HANSEL) sagen 
über das Zustandekommen des Thallus- 
baus nichts aus und berücksichtigen nur 
die ersten Keimungsstadien. 

Betrachtet man junge Pflanzen, 
welche die letzteren hinter sich haben, 
von oben, so fällt eine unregelmäßig 
wabige Struktur auf. Es finden sich 
große zunächst unregelmäßig begrenzte 
Vertiefungen auf der Thallusoberfläche. 
Diese entsprechen den ersten WLuft- 
kammern (Fig. 896), obwohl sie von den 
später auftretenden recht verschieden Ei WE Fe sswenisia - Kein- 
aussehen. Man kann aber leicht VeT-  pflanze von oben, Sp Sporenhülle, A Keim- 
folgen, wie die Offnungen enger, die schlauch, der oben in die Keimscheibe 
Vertiefungen mehr überwölbt werden, überging. Die Keimpflanze hat seichte 


bis schließlich die ersten (noch leeren) Gruben entwickelt, deren 5 erste be- 
‘  ziffertt sind. Am jüngsten Thallusteil 


Luftkammern auftreten, die späteren befinden sich schon Atemöffnungen. 
erhalten dann auch das charakteristi- (3öfach vergr.) ü 
sche Assimilationsgewebe. Die Atem- 

öffnungen unterscheiden sich von den späteren dadurch, daß sie 1. einfach, 
2. nicht von vier sondern von viel zahlreicheren Zellen umgeben sind. 
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Diese sind bei den ersten (Gruben nicht von den übrigen Thalluszeilen 
verschieden. Bei den späteren sieht man, daß (ähnlich dem Verhalten an 
Marchantiaceen mit einfachem Bau) von den die Offnung begrenzenden 
Zellen besondere Randzellen abgetrennt werden (vgl. z. B. Fig. 583 B links 
unten). Endlich entstehen die normalen Spaltöffnungen. 


Daß die „Gruben“ durch Spaltung ursprünglich zusammenhängender 
(sewebezellen entstehen sollten, erscheint äußerst unwahrscheinlich, zumal 
auch der Thallusrand sich zur äußeren Grubenwand gestalten kann und 
man nicht selten in den Gruben unvollständige Scheidewände — offenbar 
durch Erhebung von Zellen des Grubenbodens entstanden — wahrnimmt. 

Und da man, wie Anthoceros zeigt (Antheridienhöhlen), wohl die Bil- 
dung von Intercellularräumen aus der Grubenbildung ableiten kann, während 
für das Umgekehrte kein Anhaltspunkt vorliegt, so scheint mir die Keimungs- 
geschichte der Marchantiales für die alte Leitsep’sche Ansicht zu sprechen 
(vgl. p. 614) zumal das Verhalten von Preissia keineswegs ein vereinzeltes 
ist. Die Entstehung der Luftkammern durch Spaltung ist dann aber eine 
abgeleitete, ähnlich der der Antheridienkammer von Anthoceros. 


Es ist möglich und wahrscheinlich, daß das Verhalten der Keim- 
pflanzen durch äußere Bedingungen beeinflußt werden kann, also nicht 
immer ganz so zu sein braucht, wie es oben (für feucht und ziemlich 
schattig kultivierte Keimlinge) dargelegt wurde. Jedenfalls aber hatten 
meine Keimpflanzen im wesentlichen den Bau, welchen Oyathodium auch 
später aufweist, mit einfachen weiten Atemöffnungen. 


Wenn man sich die Lamellen auf dem Thallus von Anthoceros 
arachnoides (Fig. 590) miteinander im Zusammenhang und in regelmäßiger 
Anordnung denkt, würde man schließlich etwas Ahnliches erhalten, wie bei 
den Preissiakeimpflanzen. 


Im wesentlichen übereinstimmend mit Preissia verhielten sich auch 
die (wenigen) untersuchten Keimpflanzen von Marchantia polymorpha, 
auch sie brachten weite, zunächst einfache Atemöffnungen hervor. 


Besonders großsporig waren auch die von Üorsinia, etwas weniger 
auffallend die von Grimaldia dichotoma (betr. Plagiochasma vgl. Fig. 756, 6). 
Im wesentlichen aber verhalten sich wohl alle Marchantiaceenkeimpflanzen 
gleich: sie bilden erst weit offene Gruben, dann weite Atemöffnungen, 
die allmählich in die normalen übergehen. Das entspricht ja auch den 
Lebensverhältnissen der Keimpflanzen, die bei allen Formen wohl an 
schattigen. feuchten Standorten sich entwickeln, und demgemäß auch 
„hygrophilen* Bau haben, auch bei solchen Formen, deren „erwachsener“ 
Thallus an trockenen Standorten zu leben vermag. Sie verhalten sich 
also ähnlich wie viele höheren Pflanzen. !) 


An Ricciakeimpflanzen habe ich eine „Grubenbildung“ bis jetzt 
nicht beobachten können, wahrscheinlich ist sie aber bei Ricciella vor- 
handen. 


2. Androcryphia; p. 765 wurde angegeben, daß die Sporen nicht 
keimten. Neuerdings wurden indes auf Torf zahlreiche Keimpflanzen 
erzogen ?), über welche folgendes bemerkt sei: 

Der mehrzellige Sporenkörper zeigt auf einer Stelle in der gekörnelten 
äußeren Sporenhülle eine Offnung — offenbar die Austrittsstelle des 


1) Vgl. Gore, Über die Jugendformen der Pflanzen, Flora 72. p. 1 (1889). 
?) Während Aussaaten auf Lehm und Erde erfolglos waren. 


un 
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ersten Rhizoid.. Gewöhnlich geht aus einem Sporenkörper nur eine 
Keimpflanze hervor. Aber — wahrscheinlich unter Umständen, welche 
für die Entstehung der letzteren nicht | 
günstig sind — kann der Zellkörper 
weiter wachsen und seitliche Aussprossun- 
gen bilden, welche dann mehreren Keim- 
pflanzen den Ursprung geben. So sind 
es deren in Fig. 897 zwei, es wurden 
aber auch drei beobachtet. 


Diese Erscheinung erinnert an das 
in Fig. 771, III abgebildete Verhalten 
von Dendroceros crispus, oder an das 
oben p. 766 u. 767 für Radula und Le- 
jeunea Angeführte, wonach der Vorkeim 
unter bestimmten Bedingungen weiter 
wachsen kann, ohne zur Bildung einer 
Keimpflanze zu schreiten. Nur handelt 
es sich dort um flächenförmige, hier um 
annähernd eiförmige Gebilde. 


Die Keimpflanzen selbst zeigen nicht Fig. 897. Androcryphia confluens. 
viel Bemerkenswertes. Ihre Achse ist Sporenkörper (Sp) mit zwei Keim- 
zunächst blattlos. Die ersten Seitenblätter Den 2 sage vonder en 
greifen mehr auf die Oberfläche der Sproß- “üngsten Blättern Be Kb 
achse herauf als später (vgl. Fig. 534, /), zastrium“ sichtbar. (40fach vergr.) 
worin man eine gewisse Annäherung an 
die Blattbildung akrogyner Formen erblicken kann. Aber die „Amphi- 
gastrien“ sind auch bei den Keimpflanzen nicht blattartig ausgebildet, 
sondern treten als Schleimpapillen auf: und in der Gestalt der Seiten- 
blätter tritt keine Annäherung an die anakrogynen Formen auf. 

Die Scheitelzelle ist von Anking dreiseitig pyramidal. 

Auf kleine Unregelmäßigkeiten in der Blattbildung braucht wohl 
nicht eingegangen zu werden. 

3. Diagnosen. 

Der Verf. war genötigt, einige der im Texte erwähnten Lebermoose 
zu benennen. Für Fossombronia Herzogii und Üololejeunea Herzogii 
werden Diagnosen in dem Berichte Dr. Herzog’s über die von ihm auf 
seiner zweiten Bolivienreise gesammelten rn: veröffentlicht werden. 
Hier seien also nur folgende angeführt: 

Anthoceros ger Thallus circiter 0,5 mm latus crustas 
complures centim. latas formantes. In superficie numerosissima corpora 
claviformia superne papillosa interne mucigera. Structura thalli numerosis 
spatiis mucigeris insignis. Antheridia longissime pedicellata, in singula 
cavitate numerosa. 

Species Anth. glanduloso affinis, sed forma et structura appendicum 
sat distincta. Cetera desunt. 

Tjapoes prop. Bogor (Java) leg. Dr. DoroscHEs-UHrär 1912. 

Marchantia debilis. 

Thallus gracilis, ad 4 cm longus, costa parum prominente ca. 0,35 mm. 
crassa in alas tenuissimas, marginem versus 0,07 mm crassas abeunte. 
Stratum ventrale in alis solum duo cellulas amplectens. 

Appendicula squamarum ca. 0,3 mm longa, cordiformia vel rhom- 
boidea, plerumque margine dentata. Cyathium propaguliferum margine 
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laevi ca. 2 mm in diam. Pedunculus carpocephali debilis, ca. 1 cm longus. 
Capitula feminea ca. 3 mm in diametro, lobis brevibus, subplanis, paucis 
(4—6) apice lato. Receptacula mascula von vidıi. 

(+. ZENKER, Flora von Kamerun Nr. 1539, Urwaldgebiet von Bipindi. 
(March. planilobae affinis sed multo gracilior). 

Radula diaphana. 

Pallide viridis. Propagula disciformia non in margine sed in facie 
abaxialı foliorum et perianthiorum numerosa, 0,05 in diametr. 

Perianthium 2,6 mm longum supra 0,55 mm infra 0,22 latum Seta 
perianthium 1,5 mm superans. 

Pars inferior folii 0,5 mm longum, 0,4 mm latum inferior (in direc- 
tione caulis) 0,3 mm longum. 

Rio 1913 leg. GOEBEL. 

Was die bei Rio gesammelte p. 630 erwähnte R. membranacea 
Linpen®. u. G. anbetrifft, so sei erwähnt, daß sie mit der Diagnose wie 
mit Herbar-Exemplaren stimmt, aber monöcisch ist. Das ist kein Be- 
denken, weil die Greschlechtsverteilung an älteren Exemplaren vielfach 
bei Riecia nicht mehr leicht zu ermitteln ist. 


che 


Ä 


Pteridophyten 


Erster Abschnitt: Einleitung. 


81. Geschichtliche Entwicklung der Organographie der Pteridophyten. 


Wenn man die wichtigsten Fortschritte in der Organographie der 
Pteridophyten nach ihrer geschichtlichen Entwicklung festzustellen sucht, 
so ist von vornherein zweierlei zu beachten: einmal die Tatsache, daß den 
Ausgangspunkt aller Untersuchungen auf diesem Gebiete die verbreitetste 
Gruppe — die der leptosporangiaten Farne — bilden mußte und dann die, 
daß man zunächst, ebenso wie bei den Moosen, die Fortpflanzung, um deren 
Verständnis es sich vor allem handelte, auch bei den Pteridophyten auf die 
bei den Samenpflanzen gefundenen Gestaltungsverhältnisse zurückzuführen 
suchte. 

Selbstverständlich kam dabei zunächst nur der Sporophyt in Betracht. 

Betrachten wir isospore ?) und heterospore Pteridophyten getrennt. 


I. Isospore Pteridophyten. 


Die drei hauptsächlichsten Errungenschaften waren folgende: 

1. Die Erkenntnis, daß aus den Sporen der Farne neue Farnpflanzen 
hervorgehen. 

Das wußte schon VALERIUS Corpus?) im 16. Jahrhundert. Er sagt 
z. B. von Asplenium Trichomanes: „Nascitur copiose, quamvis neque 
caulem, neque florem, neque semen producat — propagat se tamen foliis 
a tergo inhaerente pulvisculo, quemadmodum omnes filieis species, quod 
‚semel atque iterum dixisse satis est.“ 

Die Anwendung des Mikroskops erlaubte dann Sporangien und Sporen 
näher zu untersuchen. 

Schon bei ROBERT Hook (1667), MaurıcHı (1675) und GREWw (1672) 
finden sich gute Beschreibungen des Sporangiums und des Annulus (der 
Namen rührt von MarpicHı her) und dessen Bedeutung für die Sporen- 
aussaat. 

Morıson (1699) wird meist als der genannt, der Farne zuerst absicht- 


!) Bezüglich der Literatur sei auf die Zusammenstellungen bei CampsBeuLı (Mosses 
and ferns) und Lorsv, Vorlesungen über botan. Stammesgeschichte II verwiesen. F. O0. 
Bower’s Forschungen und Deutungen sind zusammengefaßt in seinem Buche: The 
origin of a land-flora, London 1908. 

2) Geschichtliche Angaben der 1. Periode z. B. bei Kaurruss, Das Wesen der 
Farrenkräuter, Leipzig 1827. Die Bezeichnung isospore und heterospore Farne rührt 
her von Sıcns (Lehrbuch der Botanik 1868). Es liegt kein Grund vor, isospor durch 
‚homospor zu ersetzen. 

3) VALERIUS Corpus, Historia plantarum 1561 cap. 177 fol. 171. Var. Corpus, geb. 
in Erfurt 1515, starb jung; seine Veröffentlichungen erschienen erst nach seinem Tode. 
Er gehörte zweifellos zu den bedeutendsten Naturforschern des 16. Jahrhunderts. 
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lich aus Sporen erzog. Indes war, wie erwähnt, schon VALERIUS ÜORDUS 
die Keimung der Farnsporen bekannt. 

Der Vergleich mit den Samenpflanzen führte auch hier zunächst zu 
irrigen Vorstellungen. Man hielt die Sporangien für Früchte, die Sporen 
für Samen. 

Es ist eines der vielen Verdienste H. v. Monr’s, daß er diese An- 
schauungen bekämpfte!). Er wies die Übereinstimmung in der Entstehung 
der Sporen der Bryophyten und Pteridophyten und der Pollenkörner .der 
Samenpflanzen nach und verglich die Sporangien der Pteridophyten mit 
Pollensäcken, was alle folgenden Untersuchungen nur bestätigt haben. 

Dadurch mußte auch die Auffassung des Farnprothalliums als eines 
„Kotyledon“ sehr fraglich erscheinen. Die endgültige Aufklärung aber 
brachte erst die Entdeckung der Gametangien. 

2. Die Entdeckung der (Gametangien. Wenn wir absehen von den 
unten anzuführenden Beobachtungen PIETRO Savr's, welche durch die Art 


ihrer Veröffentlichung fast unbekannt blieben, so war es NAEGELI?), der 


. an Farnprothallien die „Spiralfadenorgane“, d. h. die Antheridien und 
deren Spermatozoiden auffand. Merkwürdigerweise entgingen ihm die 
Archegonien. Diese entdeckte bald darauf Graf Leszyc-Suminskt°). Frei- 
lich waren seine Vorstellungen über die Funktion der Archegonien ganz 
unzutreffend. (Der Embryo sollte aus den Samenfäden entstehen, der 
Hals der Archegonien sich erst nach der Befruchtung bilden usw.) Aber 
es war nun die Bahn frei für die dritte Periode: 

3. Die Erkenntnis der Übereinstimmung im Generationswechsel der 
Bryophyten, Pteridophyten und Samenpflanzen durch W. HorMEISTER ?) 
— auf deren allgemein anerkannte Bedeutung hier nicht noch einmal hin- 
gewiesen zu werden braucht. 


II. Heterospore Pteridophyten. 


Das Vorhandensein von Großsporen und Kleinsporen war leicht zu 
erkennen, aber ihre Bedeutung konnte nur durch Kulturversuche auf- 
geklärt werden. 

Zur Terminologie sei Folgendes bemerkt. Von wem die Ausdrücke 
Mikro- und Makrosporen herrühren, habe ich nicht ermitteln können. 
Es scheint, daß sie zwischen 1850 und 1857 aufkamen. Wenigstens spricht 
HOFMEISTER in seinen „Vergl. Untersuchungen“ (1851) noch von großen 
und kleinen Sporen, in seinen „Beiträgen zur Kenntnis der Gefäßkrypto- 
gamen (1857) von Makro- und Mikrosporen. 


Neuerdings hat man, namentlich in der englischen Literatur, die Bezeich- 
nung Makrosporen teilweise durch „Megasporen“ ersetzt. Es ist richtig, daß 
ua@x00g lang bedeutet, nicht groß. Aber da die Makrosporen zweifellos auch 
länger sind als die Mikrosporen, so ist die Bezeichnung Makrospore nicht 
sinnlos, und man sollte lange eingebürgerte Bezeichnungen nur dann ändern, 
wenn sie sinnlos sind. Das trifft z. B. für „Antheridium“ und „Archegonium“ 
zu — Ausdrücke, die auch von denen unbedenklich weiter gebraucht werden, 


!) H. v. Mont, Einige Bemerkungen über die Entwicklung und den Bau der Sporen 
der eryptogamischen Gewächse, Flora 1833, ferner: Morpholog. Betrachtungen über das 
Sporangium der mit Gefäßen versehenen Cryptogamen. Dissert. von Jahre 1836. 

?) K. Nasserı, Zeitschrift für wissensch. Botanik I, 1. Zürich 1844. 

3) Zur Entwicklungsgeschichte der Farnkräuter von J. Grafen Leszyc-Sumınskt. 
Berlin 1848. 

#) W. Hormeıster, Über die Fruchtbildung und Keimung der höheren Te 
Botan. Zeitung 1849 p. 793 und Vergleichende Untersuchungen, Leipzig 1851. 
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denen die Bezeichnung „Makrospore“ philologische Gewissensbisse verursacht. 
Zudem spricht man auch z. B. von „makroskopisch“ und „Makrolepidopteren“, 
von einem „Makrokosmus“ und meint darunter nicht „langsichtig“, „Lang- 
schmetterlinge* und „Langwelt“. Vielmehr sind diese Worte offenbar als 
Gegensatz zu mikroskopisch usw. entstanden. Die alten Griechen aber würden 
ohnedies die meisten unserer dem „Griechischen“ entnommenen Ausdrücke nicht 
verstehen — auf einen mehr oder weniger kommt es also nicht an! 


Zunächst kam es darauf an, darzutun, daß nur die Makrosporen Keim- 
pflanzen hervorbringen. 
Schon im 18. Jahrhundert hatte BroTERo!) bei Selaginella denti- 


culata festgestellt, daß nur die Makrosporen (die er für Samen hielt, die 


durch die, den Pollenkörnern entsprechenden Mikrosporen befruchtet 
worden seien) keimen, und zwar mit zwei Kotyledonen. 

Aber noch 1842 glaubte GÖPPERT gesehen zu haben, daß (entsprechend 
einer schon von (rAERTNER geäußerten Meinung) — auch die Mikrosporen 
von Selaginella Keimpflanzen — von anderer Gestaltung als die der Makro- 
sporen — hervorbringen. 

2. Den Nachweis dafür, daß die Makrosporen nur dann Keimpflanzen 
hervorbringen, wenn die Mikrosporen mit ausgesät werden, hat wohl zuerst 
PIETRO Savı?) für Salvinia erbracht. 

Der Wunsch, die Fortpflanzungsverhältnisse der heterosporen Pteri- 
dophyten nach dem Vorbilde der Samenpflanzen zu deuten, brachte aber 
zunächst eine heillose, namentlich durch SCHLEIDEN angerichtete Ver- 
wirrung. SCHLEIDEN’s Autorität veranlaßte selbst einen so genauen Be- 
obachter wie METTENIUS ®) die Halszellen der geöffneten Archegonien von 
Pilularia für Pollenschläuche zu halten. Die Makroprothallien wurden 
zwar schon von VAUCHER, BISCHOFF u. a. gesehen, aber in ihrer Bedeutung 
nicht erkannt („Keimwulst“, „Kernwarze“). 

3. Erst die zweite Hälfte der 40er Jahre des vorigen Jahrhunderts 
brachte des Rätsels Lösung. Angebahnt wurde sie durch Savr's und 
NAEGELI’sS Entdeckung der Spermatozoidbildung in den Mikrosporen von 
Salvinia und Pilularia. Aber erst HormEISTER *) erkannte, daß die Makro- 
sporen ein Prothalliums mit Archegonien bilden (1849) und klärte somit 
die Gesamtentwicklung auf. 

Damit war auch das morphologische Verständnis der Fortpflanzungs- 
erscheinungen der Samenpflanzen ermöglicht. 

Die großen Erfolge, welche die entwicklungsgeschichtlichen Unter- 
suchungen HorMmEISTER’S hatten, haben veranlaßt, daß eine Menge späterer 
Arbeiten sich mit den Pteridophyten beschäftigt haben. Diese haben unsere 
Kenntnisse erheblich erweitert und vertieft — selbst so große Lücken wie 
sie lange durch die Unbekanntschaft der Gametophyten der Lycopodiaceen 


!) An account of the fructification of Lycopodium denticulatum by F. A. Brorero, 
professor of botany in the university of Coimbra, Read, July 2, 1799 (Transaetions of 
the Linnean society, Vol. V 1800). 

2) Pırrro Savı, Sulla Salvinia natans, Milano 1820, und: Continuazione delle ri- 
cerche sulla feeundazione della Salvinia natans. Nuove giornale dei letterati, Pisa 1834, 
T. XXVIII p. 64. — Savı kann auch als der erste Entdecker von Spermatozoiden bei 
Pteridophyten betrachtet werden. Doch sah er nur, daß sie beweglich, nicht wie sie 
gebaut sind. 

83) Merrenıus, Beiträge zur Kenntnis der Rhizokarpeen, Frankfurt 1846. Daselbst 
auch ältere Literatur. 

4) W. HormEister, Über die Fruchtbildung und Keimung der höheren Kryptogamen, 
Botan. Zeitung VII 1849 p. 793 und sein klassisches Werk „Vergleichende Unter- 
suchungen“. 
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und Ophioglosseen vorhanden waren, sind erfolgreich ausgefüllt worden. 
Aber die Fragestellung wurde auch vielfach eine einseitige. Man findet 
in manchen Darstellungen der Pteridophyten aus dieser Zeit fast nur 
Zellnetze und anatomische Bilder. 

| Die große Vermehrung des Tatsachenmaterialk ermögkichite atch 
Versuche zur Aufstellung eines @esamtbildes der Entwicklung, namentlich 
der phylogenetischen Entw icklung der Pteridophyten. 

Wenn man diese Versuche kritisch betrachtet, so zeigt sich, daß sie, 
ebenso wie bei den Bryophyten — und anderswo — nur innerhalb der 
einzelnen natürlichen Gruppen einigen Erfolg gehabt haben. Die 
Vermutungen, die man über den Zusammenhang der einzelnen Gruppen 
untereinander und der Pteridophyten mit den Bryophyten ausge- 
sprochen hat, dagegen haben zu keinem irgendwie gesicherten Ergebnis 

eführt. 
ü Auch in der folgenden Darstellung wird eine einheitliche Betrachtung, 
nicht eine bloße Beschreibung und Aufzählung angestrebt. Aber ein- 


heitlich — aus dem oben angeführten Grunde — nur innerhalb der ein- 
zelnen Gruppen, die eine vergleichende Behandlung ermöglichen. Auch 
dabei geht es — wie bei jeder vergleichenden Anordnung — nicht ohne 


subjektive Wertungen ab. Sie sind aber sehr bescheiden gegenüber 
anderen Versuchen, die sich viel höhere, aber nach des Verf. Ansicht 
nicht erreichbare Ziele setzten. 

Wenn dabei nur auf die lebenden Formen Rücksicht genommen 
wurde, so geschah dies keineswegs infolge einer Unterschätzung der Er- 
folge der Paläobotanik. 

Diese iehrten uns eine reiche und sehr merkwürdige Welt ausge- 
storbener Pteridophyten kennen. Und da viele fossile Reste eine vortreff- 
liche Erhaltung der anatomischen Struktur zeigen, so gab dies den Anlaß 
zu einer erneuten anatomischen Untersuchung auch der lebenden Pteri- 
dophyten und zu dem Versuch, diese anatomischen Uharaktere auch zur 
Feststellung der Verwandtschaftsverhältnisse zu benutzen. Daß das durch- 
aus berechtigt und geboten ist, ist selbstverständlich. Aber es darf hier 
schon darauf hingewiesen werden, daß die anatomische Untersuchung bei den 
lebenden Pteridophyten ebensowenig wie bei anderen Pflanzen für die Er- 
kennung der Verwandtschaftsverhältnisse mehr ergeben hat, als die morpho- 
logische. Und was die Versuche auf Grund der Untersuchung fossiler Formen 
die Phylogenie zu konstruieren anbelangt, so ist nie zur vergessen, daß die 
paläontologische Urkundensammlung einer Bibliothek gleicht, die erst 
von Mäusen zerfressen, dann halb verbrannt und schließlich durch Fluten 
weggeschwemmt wurde. Einige Blätter, zuweilen selbst größere Stücke 
sind noch lesbar, aber das meiste ist verloren. Auch diese Reste sind 
kostbar und ihre Entzifferung ist des höchsten Dankes wert. Aber man 
wird ihre Bedeutung auch nicht überschätzen dürfen. Wir haben keinen 
Grund anzunehmen, daß die Gesetze, nach denen die pflanzliche Ge- 
staltung sich vollzieht, jemals andere waren, als bei den lebenden Pflanzen- 
formen. Diese allein sind uns in allen Entwicklungsstufen zugänglich, 
und nur bei ihnen können wir über die Beziehungen zur Außenwelt wirk- 
lichen Aufschluß erhalten. Wir werden also stets in erster Linie auf 
deren Untersuchung angewiesen sein. Aus diesem Grunde ist der Be- 
trachtung der rezenten spontanen oder induzierten Abänderungen in der 
folgenden Darstellung mehr Raum gewährt, als dies sonst der Fall zu sein 
pflest, während sie bei der bloß beschreibenden Schilderung sich mit 
Rücksicht auf die vorhandene Literatur kurz fassen kann. 
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. Es ist nicht zu leugnen, daß die Versuche, den Aufbau der lebenden 
Formen aus dem, was man von den fossilen weiß oder zu wissen glaubt 
aufzuklären in mehr als einem Falle zu Irrtümern Veranlassung gegeben 
haben. Das bekannte Wort man könne aus der (menschlichen) Geschichte 
nur das lernen, daß nichts daraus zu lernen sei, ist freilich übertrieben 
und man kann es auf die Phytopaläontologie schon deshalb nicht an- 
wenden, weil diese eben nur hypothetisch als „Geschichte“ — im phylo- 
genetischen Sinne verwendet werden kann. 


Schon in den ältesten Perioden der Entwicklung, die uns wohler- 
haltene Pflanzenreste hinterlassen haben, z. B. der Karbonzeit, treffen wir 
eine Pteridophytenflora an, die offenbar eine viel reichere war als die 
jetzt lebende. Es ist auch sehr wohl möglich, daß alle heute bestehenden 
Pteridophytengruppen damals schon vertreten waren. Außer Formen, die 
den letzteren verwandt sind, treten andere auf, die vollständig ausgestorben 
sind, wie die Calamiten, Sphenophyllen, Lepidodendren, Sigillarien und 
Pteridospermen. In keinem Falle aber ist es gelungen, eine fossile Form 
als direkten Vorfahren einer lebenden wahrscheinlich zu machen. 


Man wird also für die Aufhellung der Phylogenie der Pteridophyten 
auf die fossilen Formen keine allzugroßen Hoffnungen setzen dürfen. 


Die Phytopaläontologie aber hat dazu beigetragen, daß die Unter- 
suchung nicht mehr so einseitig nur die Entwicklungsgeschichte in den 
Vordergrund stellte, wie dies eine Zeitlang der Fall war und teilweise 
noch der Fall ıst. 

Der Höhepunkt phylogenetischer Spekulation 
aber ist offenbar schon überschritten, die Er- 
nüchterung hat eingesetzt. Es erscheint deshalb 
nicht notwendig, auf die früher aufgestellten 
phylogenetischen Theorien hier näher einzugehen. 


$ 2. Verhältnis von Sporophyt und Gametophyt. 


A. Allgemeines. 


Es ist eine oft hervorgehobene Tatsache, 
daß bei den Pteridophyten das „Schwergewicht 
der Entwicklung“ auf den Sporophyten fällt, der 
durch seine Ausbildung als beblätterter Sproß, 
seinen anatomischen Bau und seine Größe den 
Gametophyten meist weit übertrifft. (Als Aus- 
nahmefall vgl. Fig. 898.) 


Phylogenetisch pflegt man das meist so auf- 
zufassen, daß der Gametophyt ursprünglich allein 
die Pflanze dargestellt habe, der Sporophyt aus IL 
fortschreitender Differenzierung der Zygote unter Fig. 898. I. und Il. Pro- 
„Anpassung“ an das Landleben entstanden sei. thallien eines unbekannten 
Dafür liegen keinerlei sichere Anhaltspunkte vor. leptosporangiaten Farns (Rio 
Wenn man eine der beiden „Generationen“ als Sr, II. Pflänzchen von 
die pri betrachten will, so könnte man auch Pac a (Vene 

primäre betrachte zuela 1890). 
den Sporophyten dafür erklären. Ist doch bei Alle drei 1'/,fach vergr. 
den Tieren die Diplophase der eigentliche Tier- 
körper. Die Sporen, welche bei der Reduktionsteilung entstehen wie 
bei den Tieren die Gameten, entsprechen dann „vegetativ gewordenen“ 
Sexualzellen, die erst nach Ablauf einer kürzeren oder längeren vegeta- 
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tiven Entwicklung, d. h. nach Bildung eines „Gametophyten“ wieder Ga- 
meten hervorbringen. Ä 

Wir haben dafür in den Zwergmännchen mancher Oedogonien ein inter-: 
essantes Beispiel !). Unsere Auffassung der Organismenwelt würde eine 
wesentlich einheitlichere, wenn diese Anschauung sich durchführen läßt. 
Das Verhalten von Thallophyten wie die Konjugaten läßt sich dagegen 
nicht anführen, denn nichts beweist, daß sie „primitiv“ sind, wir wissen 
nur, daß sie einfacher als höhere Pflanzen organisiert sind. Indes können 
solche Erwägungen derzeit nur auf die Unsicherheit unserer allgemeinen 
Auffassungen hinweisen. 

Während wir bei den Bryophyten Formen wie die Anthoceroteen 
antrafen, deren beide Generationen ziemlich weitgehende Übereinstimmung 
erkennen ließen, sind solche bei den Pteridophyten nicht bekannt. 

Die Geschlechtsgeneration bleibt überall auf äußerst einfacher Stufe 
der morphologischen Gliederung und des anatomischen Baues stehen. 

Trotzdem läßt sich eine Rückbildung in der Gestaltung der Gameto- 

phyten und der Gametangien deutlich erkennen. Es fehlen uns aber alle 
Belege für die Entscheidung der Frage, ob selbst die höchststehenden 
' Gametophyten wie die mancher Lycopodium-Arten vielleicht nur verein- 
fachte Formen von ursprünglich äußerlich und innerlich reicher gegliederten 
darstellen. 
Trotz der großen Unterschiede zwischen den beiden Generationen 
können sie, wie die p. 419—423 angeführten Beispiele zeigen, ineinander 
übergehen. Auch kann die anatomische Ausbildung des Sporophyten bei 
kleinen Hymenophyllaceen zwar nicht vollständig, aber doch beinahe auf 
die heruntersinken, welche sich bei den Gametophyten findet. 

Anatomische Fragen müssen hier außer Betracht bleiben. Sie sind 
zudem in den letzten Jahren öfters eingehend behandelt worden. Es 
sollen deshalb nur einige allgemeinere damit verknüpfte Probleme kurz 
berührt werden. 


$ 3. Einige anatomische Fragen. 


So winzige und so einfach gebaute Sporophyten wie der in Fig. 898 III 
von einer Hymenophyllacee abgebildete sind zweifellos durch Rückbildung 
aus größeren und vollständig ausgestatteten Sporophyten entstanden. 

Die beträchtliche Größe, welche der Sporophyt bei manchen Farnen 
und Lycopodien erreicht, ist ermöglicht durch seinen anatomischen Bau. 

Noch Ar. v. HumBoLpr ?) konnte sagen: „Wie, wenn man einmal ein 
Land entdeckte, in dem holzige Schwämme, Cenomyces rangiferina, oder 
Moose hohe Bäume bildeten? Neckera dendroides, ein deutsches Laub- 
moos, ist in der Tat baumartig; und die Bambusaceen (baumartige Gräser) 
wie die tropischen Farnkräuter, oft höher als unsere Linden und Erlen, 
sind für den Europäer noch jetzt ein ebenso überraschender Anblick, 
als dem ersten Entdecker ein Wald hoher Laubmoose sein würde“. 

Heute aber wissen wir, daß der Wald hoher Laubmoose ebenso ewig 
unentdeckt bleiben wird, wie das Land, in welchem Flechten und Pilze 
hohe Bäume bilden. Keine dieser Pflanzengruppen hat es zur Bildung 
von Wurzeln (bzw. wurzelartigen Organen) und namentlich von Leitbündeln 
gebracht, welche die Voraussetzung zum Auftreten der Baumformen bilden. 


) Wenn es auch insofern nicht ganz paßt, als die Reduktionsteilung der Gameten- 
bildung nicht unmittelbar vorausgeht. 
2) Ansichten der Natur, Ausgabe Stuttgart, Cotta, 1871 p. 103. 
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Nur im Wasser können Pflanzen von einfachem anatomischen Aufbau be- 
deutende Größe erreichen, auf dem Lande nicht. 


Schon diese einfache Erwägung zeigt, wie bedeutsam der anatomische 
Bau für die Gestaltung der Sporophyten der Gefäßkryptogamen ist. Daß 
er außerdem auch für die systematische Charakteristik der einzelnen 
Gruppen wichtig ist, braucht nicht hervorgehoben zu werden. Hier kann 
von ihm nur in den allgemeinsten Zügen die Rede sein. 


Die bedeutsamsten Tatsachen sind folgende. Die Lycopodiaceen, 
welche in der Struktur ihrer Sexualorgane zweifellos „primitivere“ Merk- 
male zeigen, als die Farne und Equiseten, sind durch eine anatomische 
Eigentümlichkeit ausgezeichnet, die ein sehr verdienter Pflanzenanaton 
E. Russow !) folgendermaßen schildert: „Die Lycopodiaceen stehen ganz 
vereinzelt durch ihre Wurzelstränge (d. h. die radial gebauten Leitbündel- 
zylinder) in ihren Stämmen. | 

Es scheint, als habe die Natur den Einfall gehabt, hier die in der 
übrigen Pflanzenwelt befolgten Normen umzukehren, nämlich beblätterte 
Wurzeln und blattlose Stämme zu bilden; denn die sogenannten Rhizoiden 
(d. h. die blattlosen unterirdischen Achsen) sind Stämme ohne jegliche 
Andeutung von blättern und die beblätterten Stämme der Lycopodien 
sind anatomisch Wurzeln, denen nur die Haube mangelt, welche übrigens 
physiologisch durch die den Vegetationskegel umhüllenden Blätter ver- 
treten ist.“ 

Hier ist ein, wie mir scheint, nicht genug gewürdigtes Problem darge- 
lest. Es ist in der Tat von hohem Interesse, daß es Pflanzen gibt, bei 
denen Wurzel wie Stamm im wesentlichen gleich gebaut sind. Sollte das 
nicht darauf hindeuten, daß hier sich eine Ausbildungsstufe erhalten hat, 
die zeist, daß Wurzel und Sproß ursprünglich weniger voneinander ver- 
schieden waren, als das jetzt sonst der Fall ist? Beide besitzen einen 
Leitbündelzylinder von wesentlich übereinstimmendem Bau. Der Unter- 
schied beider Organe ist also ein kleinerer als sonst, um so mehr als beide 
auch darin übereinstimmen, daß sie gabelig verzweigt sind. 


Es kommt dazu, daß mit den Wurzeln der Lycopodien die aller 
anderen Gefäßpflanzen im wesentlichen übereinstimmen. Die Stämme der 
letzteren aber weisen schon bei den Pteridophyten mehr oder minder 
große „Blattlücken“ im Leitbündelzylinder auf (Fig. 899). Dieser selbst 
wird zum Teil nicht als ein „stammeigener“ betrachtet, sondern als nur 
aus Blattspuren zusammengesetzt, und er zeigt keinen wurzelähnlichen Bau. 

Hat nun die Natur wirklich, wie Russow meint, die Sprosse der Lyco- 
podien ganz anders gebaut als bei anderen Pflanzen oder liegt nicht viel- 
mehr in jenem Stammbau ein primitives Verhalten vor, das bei anderen 
Gefäßkryptogamen verwischt ist? Das würde zur Folge haben, daß diese 
eine größere Verschiedenheit von Wurzel und Stammbau aufweisen, als sie 
ursprünglich vorhanden war. Wäre das letztere nachzuweisen, so würden 
wir bei den Pteridophyten im Stammbau größere Übereinstimmung an- 
treffen, als man sie bis jetzt annahm. 

Eine solche Übereinstimmung zu suchen ist berechtigt. Selbstver- 
ständlich ist aber auch möglich, daß sie nicht nachweisbar ist und die 
Übereinstimmung, welche der Wurzelbau zweifellos überall zeigt, bildlich 
gesprochen mit der überall ziemlich gleichmäßigen physiologischen Tätig- 


") E. Russow, Vergleichende Untersuchungen usw. Me&moires de l’acad. des scienc. 
de St. Petersbourg, VII® Serie T. XIX etc. (1872) p. 192. 
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keit der Wurzeln im Zusammenhang steht, während der Stammbau von 
vornherein in den verschiedenen Gruppen sich verschieden aus- 
bilden konnte. 


Fig. 899. 1—4 Aspidium Filix mas nach Sachs. I Längsschnitt durch den Stamm. 

2 Stammoberfläche, die Blätter abgeschnitten, man sieht, daß in jedes mehrere Leitbündel 

treten. 3 Leitbündelskelett mit rhombischen Blattlücken, von denen aus Leitbündeläste 

in die Blätter treten. 2 Eine Masche des gitterförmig: durchbrochenen Leitbündelzylin- 

ders, etwas stärker vergr. 5 (nach van TıesHuem) Querschnitt durch eine Sproßachse. 

6 und 7 Aspidium coriaceum (nach MErTenius). 6 flachgelegtes Leitbündelsystem mit 
Blattlücken. 7 Stammquerschnitt. 


Die Frage mag lediglich am Beispiel der Farne hier kurz erörtert 
werden. Sie zerfällt in folgende Unterfragen: 

1. Besitzen die Farne ein stammeigenes Leitbündelsystem (bzw. eine 
„Stele*) oder nur Blattspuren ? 

2. Falls eine stammeigene „Stele“ vorhanden ist, zeigt sie irgend- 
welche Anklänge an den Bau derjenigen der Lycopodien ? 

1. Hier ist zunächst hervorzuheben: 

a) die Bedeutung der Großblätterigkeit der Farne gegenüber der 
Kleinblätterigkeit der Lycopodien. Damit verbunden muß eine bedeutende 
Vermehrung des parenchymatischen Speichergewebes in den Sproßachsen 
sein, die mit der Entwicklung des Assimilations- und Transpirationsgewebes 
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in den Blättern in Beziehung steht. Demzufolge sehen wir bei vielen 
Farnen die „Stele“ mit Mark versehen, welches durch große Blattlücken 
mit dem Blattparenchym in Verbindung steht, während man bei den Lyco- 
podinen nur bei der Zweigbildung Lücken in der Stele annimmt. Indes 
tritt gerade hier die Beziehung zwischen Größe und Bau besonders deut- 
lich hervor. Die kleinen Brutzweige des Lycopodium Selago nämlich be- 
dingen keine Lücke in der Stele, sie verhalten sich wie die Blätter. 


Umgekehrt bei dem Farn Monogramme (dessen dünne Blätter, die an 
einem ebenfalls dünnen Stämmchon entspringen, man im tropischen Asien 
von den Baumfarnstämmen herabhängen sieht), zeigt die Stele des Stammes 
keine Blattlücken. Bei M.trichoides (Fig. 900) z. B. stehen die Blätter in zwei 


Fig. 900. Monogramme trichoides. Sproßquerschnitt. Die Blätter in zwei Zeilen auf 
der Oberseite des Stämmchens. Im Leitbündelzylinder keine Blattlücken. Unten ein 
Wurzelleitbündel getroften. 


Zeilen auf der Oberseite des Stämmchens, Blattlücken konnte ich in der 
zwei- oder dreistrahligen Stele nicht wahrnehmen, die Stele bleibt eine 
Art Haplostele wie sonst bei den Keimpflanzen. 


Ebenso werden sich die kleinen Hymenophyllaceen verhalten, beı 
denen schon die Einfachheit des Leitbündelgewebes im Stamme ein Auf- 
treten von „Blattlücken“ ausschließt. Die Großblätterigkeit der meisten 
Farne bedingt auch, daß die Blattspuren namentlich bei der Keimpflanze 
(bei welcher die Sproßachse noch wenig ausgebildet ist), aber auch später 
bei der Blattentwicklung zeitlich stark in den Vordergrund treten, um 
so mehr, je mehr der Stamm zurücktritt. 


Indes kann man daraus noch nicht ableiten, daß es keine „stamm- 
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eigenen“ Leitbündel gebe!). Denn einerseits ist es ja eine optische 
Täuschung, wenn man von einem „Herablaufen“ der Blattspuren in die 
Sproßachse spricht, man könnte ebenso sagen, daß sie aus dem Stamm in 
die Blätter hinauslaufen. Ihr unterer Teil gehört doch der Sproßachse 
an, an der das Blatt entsteht, nicht dem letzteren. Andererseits zeigen 
die Farne auch blattlose Sprosse, welche zentrale Leitbündel haben. 
Das sind die „Aus- 
läufer* von Nephro- 
lepis, die einen wohl- 
entwickelten zentralen 
Leitbündelzylinder auf- 
weisen, welcher, da die 

Ausläufer gänzlich 
blattlos sind, unmög- 
lich anders als „stamm- 
eigen“ sein kann — ein 
Experiment, das uns 
die Natur selbst vor- 
macht und das von 
sroßem Interesse ist. 
Selbstverständlich hat 
dieser Leitbündelzylin- 
der auch hier eine 
bestimmte Funktion. 
Jene Ausläufer sind 
u a.namentlich W urzel- 
träger. Schon nahe an 
ihrer Spitze entstehen 
Wurzeln (Fig. 901). 
Das durch diese auf- 

genommene Wasser 
wird durch den Leit- 
bündelzylinder geleitet. 


&: FR) Man könnte annehmen, 
ALS daß diese Wurzeln be- 
stimmend aufdieStruk- 


tur des Ausläufers ein- 
wirken, wie sonst die 


Fig. 901. (Nach vaw TıesHem.) 7 Längsschnitt durch die De 
Spitze eines Audhnie von Nephrolepis lien 2 der Stammes. ‚Indes wird 
getönten Zelle geht eine Wurzelanlage hervor. 2-3 Ältere dadurch die Tatsache 
Stadien. £ wie 5 Wurzelquerschnitte von Pteridium aqui- des Vorhandenseins der 
linum mit Seitenwurzeln. stammeigenen Stele 

he nicht geändert. Diese 
zeigt eine so auffallende Ähnlichkeit mit dem Bau der Wurzeln, dab 
von manchen Botanikern früher die Nephrolepis-Ausläufer für Wurzeln 
gehalten wurden. Wir sehen nämlich in der Peripherie eine Anzahl 
Protoxylemteile, an die sich „Metaxylem“ seitlich und nach innen an- 
schließt. Gresonderte Protophloemteile, die mit den Protoxylemteilen 


!) Auch bei den Keimpflanzen mancher Lycopodien bilden sich zunächst nur Blatt- 
leitbündel aus, die teilweise sogar blind endigen. Zweifellos ist das eine Hemmungs- 
bildung, die zu keinen Schlüssen auf den Mangel einer stammeigenen Stele berechtigt. 
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alternieren würden sind allerdings bis jetzt nicht nachgewiesen — auch ich 
konnte sie nicht wahrnehmen. Sie scheinen einen zusammenhängenden 
‚Ring zu bilden. Es ist aber nicht ausgeschlossen, daß dieser aus einem 
Zusammenfließen ursprünglich getrennter Teile entstanden ist. Ist das 
der Fall, so würde beifolgendes Schema passen: die Anordnung der 
Protophloem- und Protoxylemteile ist ursprünglich wie in der Wurzel und 
bei Lycopodium. Die ersteren breiten sich stark seitlich aus (und ver- 
schmelzen) die letzteren seitlich und nach innen. Dadurch entsteht eine 
„Protostele“, die, wenn die Blattbildung dazu tritt, in der Mitte Paren- 
chym-, Speicher- und Leitungsgewebe ausbildet und durch Blattlücken 
durchlöchert wird. 


Diesen Vorgang können wir unmittelbar bei den Ausläufern beob- 
achten, welche in einen beblätterten Sproß übergehen. Ebenso ist es bei 
dem Übergang von Wurzeln in Sprossen, wie er bei einigen Farnen mit 
größerer oder geringerer Regelmäßigkeit stattfindet (z. B. bei Platycerium- 
Arten). 

_ Bei Lygodium ist der anatomische Bau von Sproßachse (die als dorsi- 
ventrales Rhizom ausgebildet ist) und Blattstiel im wesentlichen ein überein- 
stimmender. Beide sind von einem Leitbündelkörper durchzogen, der außen 
Siebröhren und Protoxylemgruppen, innenTracheiden mit eingestreutemParen- 
chym besitzt Während für Lygodium japonicum PRAnTL !) drei Protoxy- 
lemgruppen annimmt,sprichtBooDue ?) fürL. dichotomum von an derPeripherie 
zerstreuten Protoxylemgruppen. Dieser Anschein kommt meiner Ansicht 
nach dadurch zustande, daß schon im Protoxylem der Vorgang der Misch- 
ung von Parenchymzellen mit Tracheiden beginnt, der auch späterhin wahr- 
nehmbar ist. Ich möchte mich, nach Untersuchung von 1. japonicum, 
speziell der jugendlichen Stadien, PrAntL’s Auffassung anschließen, zu- 
mal ich abwechselnd mit den drei Protoxylemgruppen drei Protophloem- 
gruppen (die stark bandförmig auseinandergezogen sind) unterscheiden zu 
können glaube?). Freilich tritt Phloembildung bald auch gegenüber den 
Protoxylemgruppen ein, aber ein Vorauseilen der zwischen den Protoxylem- 
gruppen liegenden Phloembildung scheint doch zweifellos. Wenn man das 
auch verschieden deuten kann, so scheint uns doch eine Annäherung an 
das Verhalten der Lycopodinen unverkennbar. 

- Diese Tatsachen scheinen mir darauf hinzudeuten, daß der Aufbau der 
Stele bei Farnen und Lycopodien weniger verschieden ist, als man zunächst 
annahm, daß er bei den Lycopodinen in der Sproßachse ein primitiverer, 
bei den Farnen ein unter der Einwirkung stark entwickelter Blätter ver- 
änderter ist — sei es nun, daß man diese Veränderung als eine geschicht- 
lich erfolgte, oder als eine durch gemeinsame „Entwicklungsmöglichkeit“ 
bedingte betrachtet. Auch die Equiseten schließen sich an, wenn man an- 
nimmt, daß die Gefäßteile ihrer „Leitbündel“ nicht einfach sind, sondern 
aus der Blattspur und zwei lateralen stammeigenen Strängen bestehen '). 

Die „Protostele“ der Farne würde also in zweite Linie, als aus einem 
radial gebauten Leitbündelkörper entstanden, rücken. 

Es kann hier nicht weiter auf die Frage nach der Ableitung der 
„amphiphloischen Siphonostele“ und anderer Eigentümlichkeiten eingegangen 


t) Prantr, Monographie der Schizaeaceen (Leipzig 1881) p. 26. 

2) Boope, Anatomy of the Schizaeaceae. Ann. of botany Vol. XIV p. 1901. 

®) Färbung mit Hämatoxylin und Lichtgrün. 

#) Auffassung Gwynse-VaugHan’s, vgl. z. B. die Darstellung bei Lorsy, Vor- 
lesungen II p. 557. 
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werden, es muß genügen auf die anatomischen Probleme kurz hingewiesen 
zu haben. 


s 4 Die Hauptgruppen der Pteridophyten. 


Wie wir bei den Bryophyten zwei verschiedene Gruppen antrafen: 
eine starre, organographisch (trotz zahlreicher Arten) einförmige und eine 
vielförmige, die den (vielleicht trügerischen) Eindruck erweckt, als ob sie 
noch in lebhaftem Flusse begriffen sei, so treten auch bei den Pterido- 
phyten ähnliche Verschiedenheiten auf. Nur fallen sie nicht mit der 
systematischen Verwandtschaft zusammen. 

Starr und einförmig erscheinen uns die Lycopodiaceen, die euspor- 
angiaten Farne und (wenigstens die lebenden) Equiseten. Reich gegliedert 
und mannigfaltig die leptosporangiaten Farne. 

Dem Habitus nach erscheinen die Sporophyten der Lycopodinen und 
Equiseten als die kleinblätterigen, die der Farne als die großblätterigen. 
Es würde aber selbstverständlich verfehlt sein, wenn man dementsprechend 
die Pteridophyten in kleinblätterige und großblätterige einteilen wollte. 
Denn zweifellos sind die Equiseten den Farnen viel mehr verwandt als 
den Lycopodinen. 

Die Annahme, daß bei den kleinblätterigen Pteridophyten eine Ver- 
ringerung der Blattentwicklung eingetreten sei, hat manches für sich. Ganz 
abgesehen von den fossilen Formen kennen wir auch jetzt noch bei den 
Lycopodinen verhältnismäßig (d.h. im Verhältnis zur Ausbildung der 
Sproßachse) großblätterige Formen, wie Phylloglossum und Isoetes. 

Es liest auch kein Grund vor, an der Homologie der Farnblätter mit 
denen der Lycopodiaceen und Equiseten zu zweifeln. Das langandauernde 
Spitzenwachstum der Farnblätter genügt nicht, sie von Sproßachsen abzu- 
leiten. Es ist das eine Erscheinung, die sich, wie in der 1. Auflage d. B. 
nachgewiesen wurde, auch bei einer Anzahl von Angiospermen findet, 
ohne daß man bei. diesen (z. B. den Droseraceen) deshalb die Blätter 
anders bewerten würde als die, bei denen das Spitzenwachstum frühzeitig 
erlischt. Der mehr als einmal wiederholte Versuch aber, die Blätter der 
Lycopodinen als homolog mit den Spreuschuppen der Farnblätter, letztere, 
selbst als aus abgeflachten Sproßsystemen (ähnlich etwa denen von Psi- 
lotum complanatum) zu betrachten, scheitert von vornherein daran, daß die 
Übereinstimmung der Spreuschuppen (paleae) mit Haargebilden (wie sie 
bei manchen Farnen an Stelle der Spreuschuppen vorkommen) klar zutage 
liest. Jene Haare aber als aus Reduktion der Spreuschuppen entstanden 
zu betrachten, würde dem ohnedies schlecht gestützten Hypothesengebäude 
doch eine zu große Belastung aufbürden. 

Die Gesamtheit der lebenden Pteridophyten läßt sich in zwei Haupt- 
gruppen, die der Lycopodiales und die der Filicales, einteilen. Wenn wir 
in letztere die Equisetinen einschließen, so ist das berechtigt dadurch, daß 
diese in dem Scheitelwachstum von Sproß und Wurzel, in dem anato- 
mischen Aufbau, der Verzweigung von Sproß und Wurzel, dem Bau der 
Spermatozoiden und der Embryobildung mit den Farnen mehr überein- 
stimmen als mit den Lycopodinen. Selbstverständlich ist es berechtigt, 
trotz dieser Übereinstimmungen die Equisetinen als eine Gruppe für sich 
zu betrachten, da ja auch erhebliche Unterschiede von den Filicineen (im 
engeren Sinne) vorhanden sind. 

Von den hier angeführten Eigentümlichkeiten sei eine, die des Scheitel- 
wachstums, noch kurz erörtert. 


ut 


ur 
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S 5. Scheitelwachstum der Pteridophyten. 


(Gewöhnlich betrachtet man die mit einer Scheitelzelle versehenen 
Vegetationspunkte der Pteridophyten als die ursprünglicheren und leitet 
‘von ihnen auch die „geschichteten“ Meristeme der Vegetationspunkte der 
Samenpflanzen ab. So sagt z. B. HABerLAnDT !) „denn die Phanerogamen 
haben sich zweifellos aus den Gefäßkryptogamen entwickelt, deren Vege- 
tationspunkte mit verhältnismäßig wenigen Ausnahmen eine einzige Scheitel- 
'zelle aufweisen. Wir müssen notgedrungen annehmen, daß die mehr- 
zelligen Scheitel der Phanerogamen aus einzelligen hervorgegangen sind.“ 

Indes ist diese Folgerung keineswegs eine sichergestellte. Zunächst 
“macht es allerdings durch die große Anzahl der Farnarten den Eindruck, 
als ob das diesen eigentümliche Scheitelwachstum für die Pteridophyten 
typisch sei. Aber die leptosporangiaten Farne gehören nicht an den An- 
fang, sondern an das Ende der Pteridophyten. Unter den eusporangiaten 
_Farne sind die Einzeln-Scheitelzellen bei den Marattiaceen nicht ausschließ- 
lich vorhanden. 

Besonders wichtig sind aber auch in dieser Hinsicht die Lycopodinen. 

Sehen wir uns diese Gruppe der Pteridophyten an, so sind doch die 
isosporen nach der herrschenden Auffassung die primitiveren. Diese aber 
haben keine Scheitelzellen — solche treten erst bei den heterosporen 
Selaginellen auf. Nun ist es möglich, anzunehmen, daß auch die isosporen 
Formen früher Scheitelzellen besessen und später verloren haben. Aber 
auch die entgegengesetzte Ableitung ist möglich und das Schwanken 
mancher Selaginella-Arten zwischen Einer und mehreren Scheitelzellen, und 
„Initialenwachstum“ spricht, wie mir scheint mehr für die Ableitung des 
Scheitelzellwachstums vom Initialenwachstum ?.. Das steht auch in Über- 
einstimmung mit den Erfahrungen bei den Sporophyten der Bryophyten. 
Die der Lebermoose haben im Jugendzustand meist vier Initialen — wo 
Scheitelzellen vorkommen, ist dies ein abgeleitetes Verhalten. Diese treten 
aber bei den Laubmoosen als Regel auf. 

Ebenso ist es auch beim Sporophyten der Pteridophyten wahrschein- 
licher, daß die Einzelscheitelzelle erst etwas Abgeleitetes darstellt. Die 
Verhältnisse sind hier auch ganz andere als z. B. am Gametophyten der 
Laubmoose, bei welchem zwischen Scheitelzellsegmentierung und Blatt- 
bildung eine bestimmte Beziehung besteht. Eine solche ist bei den Pterido- 
phyten nicht vorhanden, nicht einmal bei Equisetum. 

Man könnte gegen diese Annahme einwenden, daß ja im, Verlauf 
der Einzelentwicklung schon bei manchen Pteridophyten der Übergang 
von Scheitelzellwachstum zum Initialenwachstum eintrete, was doch für 
den „Primat“ der Scheitelzelle spreche. 

Wenn aber z. B. bei Marattiaceen (Angiopteris evecta, wie KocH 
gefunden hat), die vier Initialen der älteren Wurzeln aus einer einzigen 
ursprünglich vorhandenen Scheitelzelle entstehen, so ist dies kein Beweis 
gegen die oben gemachte Annahme, sondern zeigt nur eine Beziehung 
zwischen der Massenentwicklung und dem Scheitelwachstum. Auch sehen 
wir in anderen Fällen, daß der Vegetationspunkt von Farnsprossen ın 
der Jugend tätig sein kann, ehe eine typische Scheitelzelle differenziert ist. 
Bei Sel. Kraussiana hat der Hauptsproß 2 vierseitige Scheitelzellen, die Seiten- 


!) HaBertanot, Physiolog. Pflanzenanatomie IV. Aufl. p. 92. "Y 
2) Auch Bower hat sich im selben Sinne ausgesprochen (Bower, The origin of 
a land-flora). 
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sprosse haben eine dreiseitige, die Blütensprosse aber besitzen „Initialen“. 
Letztere sind ontogenetisch natürlich aus den 2 vierseitigen Scheitelzellen 


Fig. 902. Selaginella Preistiana. 
Sproßscheitel von oben (Scheitel- 
mitte mit x bezeichnet) und im 
medianen Längsschnitt. (Nach 
BRUCHMANN.) Vergr. 550. 


hervorgegangen. Experimentell kann man 
wohl auch Seitensprosse zu Hauptsprossen 
umbilden, also aus einer dreiseitigen Scheitel- 
zelle zwei vierseitige entstehen lassen. Aber 
in der Beblätterung sind die Blütensprosse 
zweifellos primitiver — vielleicht auch in 
der Zellanordnung am Scheitel. Sie stimmen 
überein mit dem Scheitelwachstum, das z. B. 
bei Selaginella Preissiana auch die vege- 
tativen Sprosse zeitlebens haben (Fig. 902). 

Wenn auch keineswegs sicher erscheint, 
daß die Scheitelzellbildung bei den Pterido- 
phyten eine „primitive“ ist, so ist natürlich 
doch möglich, daß die höheren Pflanzen sich 
von Pteridophyten ableiten, die schon zur 
Scheitelzellbildung übergegangen waren. In- 
des wissen wir darüber nichts. 

Jedenfalls ist es von Interesse, daß ge- 
rade die Pteridophyten, welche uns verhält- 
nismäßig ‚primitiv‘ erscheinen (isospore Lyco- 
podiaceen, Marattiaceen) das Wachstum mit 
Einer Scheitelzelle nicht oder nicht immer 


zeigen. Für die Anschauung, daß das Scheitelwachstum gewissermaßen 
durch Usurpation von seiten Einer Zelle zustande gekommen ist, könnte 
man auch anführen, daß diese, wenn sie erlahmt, aufgeteilt wird. So in 


den Blüten der Equiseten. 


Dreiseitig pyramidale Scheitelzellen, wie sie bei Farnen so viel vor- 
kommen, stellen übrigens Beispiele spirotrophen Wachstums dar. 


a RE, 


Zweiter Abschnitt: Gametangien, Gametophyt- und 
Embryobildung. 


1. Kapitel. 
Die Gametangien. 


Im allgemeinen Teil (p. 157) wurde kurz auf die Homologie zwischen 
den Mikro- und Makrogametangien der Pteridophyten hingewiesen. Hier 
ist die Frage zu erörtern, wie die Gestaltung der Gametangien in den 
einzelnen Gruppen und wie bei jeder einzelnen Bau und Funktion dieser 
Organe zusammenhängt. 


$ 1. Die Mikrogametangien (Antheridien und Mikrogameten). 


Die Mikrogametangien sind dazu bestimmt, Spermatozoiden hervor- 
zubringen und haben dementsprechend nur eine kurze Lebensdauer. 

Bei den Bryophyten stimmen die Spermatozoiden aller daraufhin 
untersuchten Formen darin überein, daß sie mit zwei Cilien versehen, 
bieiliat sind). Bei den Pteridophyten sind dagegen biciliate und multi- 
eiliate ) Spermatozoen vorhanden. | 

Biciliat sind die Lycopodiaceen (soweit deren Spermatozoen bekannt 
sind) multiciliat die Farne, Equiseten und Isoetaceen. 

Schon die Ubereinstimmung mit den Bryophyten legt es nahe, die 
bieiliate Ausbildung als die ursprünglichere zu betrachten, die multiciliate 
als die abgeleitete. Diese traten dann auf einerseits in der Gruppe der 
Lycopodinen, zu denen Isoetes zweifellos enge Beziehungen hat, und in 
der Gesamtgruppe der Farne, sowie bei Equisetum. 

Man könnte versucht sein, die Vermehrung der Cilienzahl mit der 
Masse der Spermatozoiden in Verbindung zu bringen, derart, daß die 
massigsten Spermatozoiden auch die meisten Cilien besitzen. Solche Be- 
ziehungen dürften auch bei manchen Algen bestehen, z. B. bei Ulothrix, 
bei welcher die (asexuellen) Makrozoosporen 4, die (sexuellen) Mikrozoo- 
sporen 2 Cilien besitzen. Indes müßte auch die Länge und sonstige Be- 
schaffenheit der Cilien in Betracht gezogen werden. Messungen darüber 
liegen mir nicht vor. | 


!) In der 1. Aufl. des Buches wurden die Pteridophyten (p. 387) nach den Sperma- 
tozoiden in „polyciliate“ und „bieiliate“ eingeteilt, was auch von anderer Seite nachher 
geschah. Indes sind die Beziehungen der Isoetaceen zu den Lycopodinen doch so nahe, 
daß die Abweichung in der Spermatozoidenbeschaffenheit als weniger bedeutungsvoll 
erscheint. Wie damals angeführt wurde, treten übrigens auch bei Lycopodium gelegent- 
lich mehr als zwei Cilien auf. (Vgl. Bruchwmasn, Über die Prothallien und die Keim- 
pflanzen mehrerer europ. Lycopodien p. 32.) 
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Der feinere Bau und die Entwicklung der Spermatozoiden können 
hier nicht näher geschildert werden. Bemerkt sei nur, daß diejenigen 
von Lycopodium (vgl. BRUCHMANN a. a. O.), wie es scheint, am ein- 
fachsten gebaut sind, d. h. aus einer weniger tiefgreifenden Umbildung 
der Spermatozoidmutterzelle hervorgehen, als dies in anderen Fällen 
geschieht. Es sind Gebilde, die mit den Schwärmsporen mancher Algen 
übereinstimmen: länglich - eiförmige Zellen, die etwas unterhalb ihrer 
Spitze die zwei Cilien tragen und außer dem Zellkern auch noch deut- 
lich Protoplasma führen. Sie scheinen das ganze Plasma der Mutterzelle 
mitzuführen, während sonst bei der Spermatozoidbildung ein Teil des 
Plasmas der Mutterzelle unverbraucht zurückbleibt (vielfach aber als 
blasenförmiges Gebilde noch mitgeschleppt und dann abgeworfen wird). 

Sollte das zutreffen, so würde das weiter für die oben gemachte 
Annahme sprechen, daß die biciliaten Spermatozoiden die „primitiveren“ 
seien. 


S 2. Bau der Mikrogametangien. 


Im Bau der Mikrogametangien lassen sich zwei Typen unterscheiden: 
der der (ganz oder teilweise) dem Gewebe eingesenkten und der der frei 
hervorragenden. 

Den ersten finden wir da, wo die Mikrogametangien an Zellkörpern 
auftreten. So bei den isosporen Lycopodiaceen, Equisetinen, Marattia- 
ceen, Ophioglosseen und (nach der in der 1. Aufl. begründeten Auffassung) 
bei sämtlichen heterosporen Pteridophyten. Schon bei Equisetum finden 
sich aber Übergänge zu den „freien“ Mikrogametangien (vgl. Fig. 903). 
Es können hier diese Organe auch an Zellfäden oder Zellflächen auf- 
treten, dann entsteht zur Bildung des Mikrogametangiums zunächst ein 
Zellkörper. 


Fig. 903. Längsschnitte durch zwei 
Antheridien von Equisetum pratense 
(die Spermatozoidmutterzellen nicht 
genau gezeichnet). Das links (etwas 
schwächer vergr als das rechts) halb, 
das rechts ganz eingesenkt. d Deck- 
schicht, Me Meristem. 


Das leitet über zu dem Verhalten der leptosporangiaten Farne, bei 
denen die „Antheridien“ meist kugelig über das Prothallium hervorragen. 
Es läßt sich zeigen, daß ihre Entwicklung mit der der „eingesenkten“ in 
den Grundzügen übereinstimmt. Letztere betrachten wir als die ursprüng- 
licheren, die „freien“ als die abgeleiteten. Gelegentlich treten übrigens 
eingesenkte auch noch bei solchen Farnen auf, die normal nur freie tragen. 

An den eingesenkten Antheridien sind die Spermatozoid-Mutterzellen 
nach außen hin abgeschlossen durch eine (bei manchen Farnen durch 
perikline Teilungen gespaltene) Deckschicht (d Fig. 903). Sie ist nicht 
nur als Hülle von Bedeutung, sondern auch bei der Öffnung der Anthe- 
ridien wesentlich beteiligt. 

Die Art ihrer Ausbildung ist auch für die einzelnen Gruppen cha- 
rakteristisch und soll deshalb noch kurz besprochen werden. 

Bei den Marattiaceen (Fig. 904) erhalten die Antheridien noch eine 
besondere Umhüllung der Antheridienhöhle durch tafelförmige (von den 
Nachbarzellen durch perikline Teilungen abgetrennte) Zellen. Sie haben 
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wohl eine ähnliche physiologische Funktion wie die „Tapetenzellen“ der 
Sporangien und die „Deckzellen“ der Archegonien mancher Coniferen, in- 
dem sie sich an dem Stofftransport zu den Spermatozoidenmutterzellen 
beteiligen. Später tragen sie durch erhebliche Anschwellung auch zur 
Entleerung der Antheridien bei. 


Fig.904. A und B Antheridium 
von Marattia im Längsschnitt 
(schematisiert nach JONKMAN). 
w Deckschicht. s Hüllzellen, 
die das Antheridium umgeben. 
B sehr jung, die Antheridium- 
mutterzelle hat sich durch die 
mit XX bezeichnete Wand in 
die Mutterzelle der Deckschicht 
h und die Spermatozoid-Ur- 
mutterzelle geteilt. 


Die „freien“ Antheridien sind überall von Einer Lage von „Wand“- 
Zellen umgeben, die sich, wie die vergleichende Entwicklungsgeschichte 
zeigt, eigentlich zusammensetzt aus einer Deckschicht und der, oder den 
Zellen, welchen der spermatogene Zellkomplex auch hier eingesenkt ist. 
Der „Stiel“, den manche Antheridien besitzen, entspricht einem Auswuchs 
des Prothalliums. 

Stets geht (wie in der 1. Aufl. dieses Buches dargelegt wurde) das 
eigentliche Antheridium hervor aus einer Zelle, die sich teilt in zwei: eine 
liefert die Spermatozoidmutterzelle, die andere die „Deckschicht“. 


B, 


Den Offnungsvorgang der Antheridien hat man früher meist so 
aufgefaßt, daß man annahm, der Inhalt sprenge durch starke Quellung die 
Umhüllung, letztere, speziell die Deckschicht sei also nur passiv beteiligt. 
Demgegenüber betonte der Verf., daß bei den Pteridophyten ebenso wie 
bei den Bryophyten die Wandschicht aktiv am Offnungsvorgang be- 
teiligt sei, was sich auch durch spätere Untersuchungen bestätigt hat. 

Am klarsten erscheint dies bei den Equiseten. Die Antheridien 
sind, wie in allen anderen Fällen, von einer Outicula überzogen, die später 
gesprengt wird. Die Deckschichtzellen, ausgezeichnet ‚durch ihre helle 
Färbung, weichen auseinander und lassen so eine weite Offnung entstehen, 
die bei einigen Arten von den in Gestalt eines „Krönchens“ auseinander- 
stehenden Deckschichtzellen umgeben ist!. So bei E. limosum (vgl. 
Tuurer’s schöne Abbildung a. a. O.), während bei anderen, z. B. E. pra- 


) Vgl. Tuurer, Recherches sur les zoospores des algues et les antheridies des 
eryptogames. Ann. des sc. nat., bot., 3. Serie, T. 16. 
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tense (Fig. 905), die Krönchenbildung viel weniger auffallend ist. Ich 
finde bei dieser Art die Deckschicht gewöhnlich nur in zwei (bei anderen 
Arten sind es mehr), Zellen 
geteilt, die bei der Offnung 
in der Mitte auseinander- 
weichen (d Fig. 905) etwa 
wie die Schließzellen einer 
Spaltöffnung. Es sind hier 
also (ebenso wie bei den 
Archegonien, wo die vier 
obersten Zellen des Halses 
auseinanderweichen) noch 
alle Zellen der Deckschicht 
an der Offnung beteiligt. 
Das Auseinanderweichen 
der Zellen wird durch Ab- 
lagerung einer bei Wasser- 
un aufnahme stark quellenden 
- Schleimschicht auf der 
Außenwand bedinst (Fig. 
906). Die Quellung des 
Antheridieninhaltes wirkt 
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Fig. 906. Schnitt 
durch eine Deckel- 
zelle eines ungeöft- 
neten Antheridiums 


Fig. 905. Equisetum pratense, männliches Prothal- von Equisetum pa- 
lium, etwa 25mal vergrößert, vou der Unterseite. lustre. c Cuticula, «a 
A Antheridien, d dessen Deckelzellen. Zwischen Zellwand, db Schleim- 
den Antheridien und unterhalb derselben findet keine schicht. Stark vergr. 
Lappenbildung statt. nach Lupwies. 


mit, indem sie einen Druck auf die Wandschicht ausübt, die, nach dem 
Offnen sich zusammenziehend, den schleimigen Inhalt herauspreßt. 

Bei Lycopodium ist der Bau der fertigen Antheridien nach den 
vorliegenden Angaben nicht überall derselbe. Eingesenkt sind die An- 
theridien bei allen bekannten Arten, und es ist wohl wenig Gewicht dar- 
auf zu legen, daß bei L. cernuum, inundatum, complanatum, Phlegmaria 
u. a. die Deckschicht aus Einer Zellenlage besteht, während bei anderen 
Arten diese gegen den Rand hin mehrschichtig wird. Von der Fläche 


gesehen findet man bei allen untersuchten Arten annähernd in der Mitte der 


Deckschicht eine kleine dreieckige Zelle (Fig. 907 bei A), die nach TREUB 
„durchbrochen wird“ (in Wirklichkeit aber jedenfalls aktiv sich öffnet). 
Ebenso ist es bei L. complanatum, während für die anderen Arten BRucH- 


MANN angibt, daß einige Zellen der Deckschicht verschleimen und .dann 


die Spermatozoidmutterzellen durch Wasseraufnahme das Antheridium 


aber ur 
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sprengen. Es wäre möglich, daß die einzelnen Lycopodium-Arten sich 
derart verschieden verhielten, daß im ersterwähnten Falle nur eine der 
Deckschichtzellen (ähnlich wie 
bei manchen Laubmoosanthe- 
ridien) durch Schleimbildung 
gesprengt würde, im letzteren 
Falle mehrere, was ein primi- 
tiveres Verhalten darstellen 
würde. 

Ahnliche Verschieden - 
heiten finden sich bei den 
Ophioglosseen. Die An- 
theridien von Botrychium und 
Helminthostachys haben in ihrer 
Deckschicht noch mehrere 
Offnungszellen. Bei Ophioglos- 
sum vulgatum ist die Deck- 
schicht in der Mitte aus einer, 
seitlich aus zwei Zellagen auf- 
gebaut. Von der Fläche ge- 
sehen, teilt sich die ursprüng- 
liche Deckzelle durch in einer Fig. 907. Lyeopodium inundatum. An einem 
Schraubenlinie aufeinanderfol- abgerissenen Prothalliumlappen ist ein neues Pro- 
gende Zellwände, so daß in der thallium entstanden, das einen älteren und einen 
Mitte (wie bei Lycopodium) jüngeren Lappen aufweist. An letzterem bei A ein 

. wie ycopodıum, Antheridium mit dreikantiger Öffnungszelle. 
eine dreieckige Zelle abgeteilt 


wird. Diese wird — offenbar durch Schleimbildung — gesprengt, bzw. 
abgeworfen. 
Ebenso verhalten sich die Marattiaceen — auch sie haben eine 


solche dreieckige „Deckelzelle“. Es treten also bei den bisher erwähnten 
Formen ähnliche Verschiedenheiten auf, wie wir sie bei den Antheridien 
der Bryophyten fanden. Bei den Lebermoosen war die ganze Wand- 
schicht (wenigstens ursprünglich) an der Offnung beteiligt. Bei den Laub- 
moosen (und einigen Lebermoosen wie CUyathodium) waren einzelne 
Zellen als Offnungsapparat, abweichend von den anderen, ausgebildet. 


Bei den leptosporangiaten Farnen finden wir normal, wie er- 
wähnt, freie, nicht eingesenkte'Antheridien;; beiDoodya caudata u. a. kommen 
neben der gewöhnlichen Antheridiengestaltung auch eingesenkte vor, was 
aber schon als erstes Anzeichen der bei diesem Farn sich an alternden 
Prothallien findenden pathologischen Veränderung der Sexualorgane zu 
betrachten sein dürfte. | 

Der Bau der Antheridien ist im wesentlichen überall derselbe: eine 
einschichtige Wand umgibt die Spermatozoidmutterzellen, die Offnung 
findet in Einer Zelle statt, die wir als Deckelzelle bezeichnen wollen, sie 
liegt meist auf dem Scheitel des Antheridiums, (bei den Osmundaceen 
z. B. etwas seitlich. Die Beobachtung der Offung ergibt, daß auch hier 
die Wandzellen aktiv beteiligt sind!). Der Vorgang sei an dem Beispiel 
von Woodsia ilvensis geschildert. 

Fig. 908 zeigt verschiedene Entwicklungsstadien der Antheridien. 


!) SCHUMBERGER, Familienmerkmale der Cyatheaceen usw., Flora 102 (1911). Vgl. 
auch T. LAGERBERG, Zur Entwickungsgeschichte des Pteridium aquilinum, Arkiv für 
Botanik Bd. 6 1906. 
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Das älteste Fig. 908, 3 zeigt, daß die Wandzellen durch die Vergrößerung 
des Inhalts stark zusammengedrückt werden. Sie enthalten einen wasser- 
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Fig. 908. Woodsia ilvensis. Antheridien verschiedener Entwicklung im Längsschnitt 
nach SCHUMBERGER. Stark vergr. Man sieht, daß im ältesten Stadium (3) die Wand- 
zellen durch den Inhalt stark zusammengedrückt sind. 


Fig. 909. Woodsia ilvensis. (Nach ScHLUMBERGER.) 
Antheridium im Längsschnitt. / Reifes Anthe- 
ridium, die Cuticula ist geplatzt. 2—Z Entleerte 
Antheridien, d Deckelzelle, ce Cuticula. Unterhalb 
3 ein entleertes Antheridium in Oberansicht. Man 
sieht wie die oberste Ringzelle sich über die 
punktiert gezeichnete Ansatzstelle der Deckelzelle 
vorgewölbt hat, so daß es aussieht, als ob ein 
Loch in der Ringzelle entstanden sei. 


hellen Schleim abgelagert, und 
zwar ist dieser offenbar in der 
Deckelzelle am meisten vor- 
handen. Die Cuticula platzt 
(Fig. 909 2). Die Deckelzelle, 
deren Verbindung mit den 
übrigen vorher schon gelockert 
war, löst sich los, die stehen 
bleibenden Wandzellen dehnen 
sich vermöge ihres Schleimge- 
haltes stark aus, sie werden 
größer als sie vorher waren 
(Fig. 909 2) und pressen den An- 
theridieninhalt heraus. Betrach- 
tet man ein entleertes Anthe- 
ridium von oben, so sieht es 
aus, als ob die (jetzt) oberste 
Zelle (r) ein Loch erhalten 
hätte. Die frühere Annahme, 
daß bei den einen Farnen die 
Deckelzelle sich ablösen solle, 
bei den anderen durchbrochen 
werde, trifft nach den ange- 
führten Untersuchungen nichtzu. 


Das Bild, welches uns die 
Antheridien bezüglich des Oft- 
nungsmechanismus zeigen, ist 
also trotz mancher Abweichun- 
gen im einzelnen insofern ein 
einheitliches, als wir überall die 
Wandung aktiv dabei beteiligt 
sehen. \Yerschieden ist es nur 


insofern, als bald alle, bald nur Eine der Zellen der Deckschicht sich am 
Offnungsmechanismus beteiligen. Ersteres ist der Fall bei Equisetum, letz- 
teres bei fast allen anderen. Eine Art Ubergang bildet Botrychium, das 
in seinem Antheridiendeckel mehrere Offnungszellen ausbildet. 


wre 
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Die Annahme einer Reduktion der Antheridien wird wesentlich ge- 
stützt durch Verfolgung der Entwicklungsgeschichte. 


$ 4. Entwicklung der Mikrogametangien. 


Die Entwicklungsgeschichte der Antheridien zeigt scheinbar ziem- 
lich große Verschiedenheiten, namentlich zwischen den eingesenkten und den 
freien Antheridien. Indes ergibt eine genauere Vergleichung, daß dieser 
Unterschied doch weniger groß ist, als es zunächst scheinen könnte. Vor 
allem nehmen die Spermatozoidmutterzellen stets in beiden Fällen aus Einer 
Mutterzelle ihren Ursprung. Bei den eingesenkten Antheridien teilt sich die 
Antheridienmutterzelle (Fig. 910 V/ [vgl. auch Fig. 904]) durch eine Peri- 
kline in eine Außenzelle (7), welche die Wand, eine Innenzelle (.\/), welche 
die Spermatozoen liefert. 


2 


Fig. 910. Schema für die Antheridienentwicklung. M überall die Spermatozoidmutter- 

zelle. /. Aneimia. 1//. Polypodiaceen. I/II. Osmundaceen. /V.—VI. Equisetum. (IV. für 

die Antheridienbildung in einem Zellfaden, dessen Endzelle bei Z/V. im Längsschnitt, 

bei V. in Oberansicht gedacht ist, VI. bei Entstehung des Antheridiums in einem Zell- 
körper.) d Deckelzelle. 


Bei Equisetum kann die Antheridienbildung (die gewöhnlich an dem zu 
einem Zellkörper gewordenen Prothallium erfolgt) auch an Zellfäden resp. 
Zellflächen auftreten. Hier muß gewissermaßen erst ein Zellkörper hergestellt 
werden. Es teilt sich dazu eine Zelle häufig in der Weise, die in Fig. 910 
IV u. V schematisch dargestellt ist!), d. h. es wird durch drei nach ver- 
schiedenen Richtungen geneigte Teilungswände eine Zelle von der Gestalt 
eines Kugeltetraeders herausgeschnitten, die nun erst eigentlich die Anthe- 
ridienmutterzelle ist. Sie teilt sich in die (in weitere Zellen zerfallende) 


.) Von einem Autor sind derartige Teilungen offenbar verwechselt worden mit 
den im Antheridiendeckel von Lycopodium u. a. auftretenden. Bei Equisetum liegt die 
Sache aber anders. 
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Deckelzelle d und die Spermatozoidmutterzelle 7. Die durch die Wände 7, 2, 3 
nach außen abgeschnittenen Zellen unterscheiden sich nicht wesentlich von 
anderen Prothalliumzellen, während die Deckelzellen das tun (schon durch ihr 
Verhalten beim Öffnen des Antheridiums). Wir werden die ersteren also als 
ursprünglich nicht zum Antheridium, sondern zum Prothallium gehörig be- 
trachten. Indes können sie durch Chlorophyllarmut oder Chlorophylimangel 
sich als eine besondere Wandschicht des Antheridiums ausbilden, die auch 
an dessen Entleerung teilnimmt. 

Ist diese Ausbildung eine von vornherein eintretende, so gelangen wir 
damit zu den Verhältnissen, wie sie bei den leptosporangiaten Farnen auf- 
treten. Bei diesen läßt sich eine Vereinfachung im Antheridienaufbau fest- 
stellen, die ihre Endstufe erreicht bei den Polypodiaceen, während Osmundaceen, 
Gleicheniaceen, Hymenophyllaceen und Cyatheaceen — wenngleich nicht ohne 
Schwankungen im einzelnen — eine höhere Gliederung zeigen. Daß solche 
Schwankungen selbst innerhalb einer und derselben Familie vorkommen (z. B. 


bei den Gleicheniaceen und Hymenophyllaceen) entspricht anderen Fällen von 
Rückbildung. 


Osmunda, welche auch sonst den Eusporangiaten am nächsten steht, 
zeigt dies gleichfalls in der Antheridienentwicklung. 

Es treten mehrere, die Bildung eines Antheridienstieles einleitende Zell- 
wände (die nach drei Richtungen des Raumes geneigt sind) auf (Fig. 910 I/II} 
ganz entsprechend den Vorgängen, die bei Equisetum stattfinden, wenn das An- 
theridium an einem Zellfaden entsteht. Dann folgt eine kuppelförmig gebogene 
Wand (4, 4 Fig. 910 IIT), die eigentlich erst der entspricht, welche bei Marattia, 
Equisetum, Lycopodium die Deckzelle von der Zelle M (Fig. 910 V/) trennt. 
Aus der ersteren wird erst durch weitere Teilungsschnitte wie bei Marattia 
die Deckelzelle des Antheridiums herausgeschnitten. 


Bei Gleichenia pectinata treten offenbar ähnliche Entwicklungsvor- 
gänge auf!). Bei anderen Arten scheinen sie schon vereinfacht zu sein. 

Bei den Polypodiaceen bildet sich in der Antheridiummutterzelle zunächst 
eine trichterförmige Wand (Fig. 910 ZZ, 17), welche die Zelle in eine äußere 
und eine innere teilt. Letztere ist — mit Equisetum verglichen — die eigent- 
liche Antheridiummutterzelle, die durch eine Perikline die Wandzelle abtrennt, 
in welcher die ringförmige Wand 3 3 die obere Deckelzelle abschneidet. Die 
Bildung dieser Trichterwand können wir als eine Abkürzung des Vorgangs 
betrachten, wie er bei den Osmundaceen auftritt. Von oben gesehen (Fig. 912 V/) 
wird die eigentliche Antheridienmutterzelle durch drei Antiklinen geschnitten. 
2 und 3 können durch Eine Wand ersetzt werden (Fig. 912 VIT), schließlich auch 
lZund 2 (Fig. 912V/If). Der Lage des Antheridiums entsprechend, weicht die 
die Antheridiummutterzelle umgebende Ringzelle von den vegetativen Pro- 
thalliumzellen ab, sie hat sich der Funktion, dem Antheridium als Hülle zu 
_ dienen, angepaßt. 

Eigentlich nur eine weitere Vereinfachung ist es, wenn bei Aneimia 
(Fig. 910 7) zuerst eine kuppelförmig gewölbte Wand / 7 auftritt, der sich 
dann die ringförmige (2 2) ansetzt. Wenn wir uns in Fig. 910 IV die Wände 
11, 22 weg denken, so daß die Perikline sich unmittelbar der Querwand an- 
setzt, kommt Fig. 912 7 zustande. 

Außer der Deckschicht sehen wir hier also eine Wandschicht auftreten, 
wozu schon bei Equisetum sich Ansätze finden. Namentlich ist hervorzuheben, 
daß die Deckschicht eine Vereinfachung erfährt. Bei den Osmundaceen (Fig. 911), 


!) D. Campeerz, The prothallium of Kaulfussia and Gleichenia, Annales du jard. 
bot. de Buitenzorg, 2. Ser. Vol. VIII (1908). 
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Gleicheniaceen und Hymenophyllaceen (Fig. 912) ist sie stets geteilt — ein- 
oder mehrmal. Bei den Polypodiaceen nicht. Aber es finden sich inter- 
essante Übergangsformen: bei Diacalpe aspidioides ist die Deckelzelle geteilt, 
ebenso bei Woodsia obtusa, während sie bei W. ilvensis wie bei sämtlichen 


untersuchten Polypodiaceen ungeteilt ist. 


& d \ 


\ 


Fig. 911. Antheridien von Osmunda (nach Hrınw), in verschiedener Ansicht. 
Die Deckelzelle (D) liegt seitlich, nur die Wandungszellen sind gezeichnet. 


Es wird bei der Besprechung der Prothallien anzuführen sein, daß mit 
dieser Reihe auch die in der Gestaltung der Prothallien nachweisbare über- 
einstimmt, deshalb sind auch die hier angeführten Tatsachen von Bedeutung. 


Wir haben versucht, nachzuweisen, 
daß die Antheridienentwicklung folgende 
Reihen erkennen läßt: Ausgehend von 
eingesenkten Antheridien sehen wir die 
Mikrogametangien über den Thallus sich 
erheben und statt nur mit einem „Deckel“ 
mit einer charakteristischen Hüllschicht 
sich versehen. In dem „Deckel“ (der bei 
den letztgenannten nur durch seine Ent- 
stehung sich von den Wandzellen unter- 
scheidet) finden ursprünglich Teilungen 
statt. Die dabei entstandenen Zellen 
sind entweder alle gleichartig und be- 
teiligen sich alle aktiv an der Öffnung 
der Antheridien oder es wird Eine Of- 
nungszelle herausgeschnitten (Lycopodium, 
Marattiaceen, Ophioglossum). So ist es 
auch bei den ursprünglicheren leptosporan- 


giaten Farnen. Bei andern aber unter- 


bleibt die Teilung. Die ganze „Deckzelle“ 
wird zur Offnungszelle. Gelegentlich treten 
übrigens auch bei leptosporangiaten Farnen 
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Fig. 912. 7.—V. Triehomanes venosum. 
I. Stück eines Prothalliumfadens mit 
jungem Antheridium im opt. Längs- 
schnitt. ZI. und Z/I. Antheridien von 
oben mit geteilter Deckelzelle. IV. Altes 
Antheridium in Seitenansicht, V. im 
Längsschnitt. VZ.—VIIl. Schemata. 


eingebettete Antheridien auf — meist als „Abnormitäten“. Bei Nephrodium 
molle und Dr. stipularis aber scheinen sie neben der gewöhnlichen Form regel- 
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mäßig aufzutreten !). Eine Erklärung dafür (etwa durch hybridogenen Ur- 
sprung dieser Arten) ist bis jetzt nicht vorhanden, denn wenn man die ein- 
gebetteten als „Rückschlag“ bezeichnet, so ist damit über den Grund ihres 
Auftretens nichts gesagt. 


S$ 5. Mikrogametangien der heterosporen Pteridophyten. 


Die Kenntnis der Entwicklungsgeschichte soll uns auch die Antheridien- 
bildung der heterosporen Pteridophyten verständlich machen. 

Die Antheridien der heterosporen Pteridophyten sind sowohl bei den 
Filicineen als den Lycopodinen eingesenkt. Ihr Bau stimmt mit dem der 
übrigen Pteridophyten durchaus überein, nur sind teilweise Vereinfachungen 
eingetreten, die mit der Reduktion des Prothalliums zusammenhängen dürften. 


Fig. 913 (nach BeLAserr). 1.—IIl. Marsilia. IV. Isoetes Malinoverniana. Gekeimte 
Mikrosporen stark vergr. Bei /. besteht das Prothallium aus 4 Zellen, welche durch 
die Wände /, 1, 2, 2, 5, 3 voneinander getrennt sind. Bei //. sind durch die Wände 
5 und 6 die Antheridiummutterzellen (M) abgetrennt. Bei 1/7. ist die Antheridium- 
mutterzelle geteilt in Deckzelle (D) und einen mehrzelligen inneren Spermatozoiden- 
mutterzellenkomplex. AR Rhizoidzelle. In IV. Deckzelle des Antheridiums. 


a) Marsiliaceen. Diese seien zunächst besprochen, weil sie die am 
wenigsten reduzierten Verhältnisse zeigen. Die Mikrospore (Fig. 913 /) zerfällt 
bei der Keimung zunächst in drei Prothalliumzellen, 4, B, €, von der obersten 
wird die Zelle D abgeschnitten. D und A bleiben steril (von letzterer wird 
später die kleine linsenförmige Zelle R Fig. 913 III abgeschnitten, die BELAJEFF 
als rudimentäres Rhizoid betrachtet). In den Zellen B und (€ wird durch die 
in Fig. 913 // mit 5 und 6 bezeichneten Wände die Antheridiummutterzelle 
M herausgeschnitten, die sich dann ganz ebenso wie bei den Marattiaceen, 
Equisetum usw. in eine Deckzelle (D Fig. 913 /I/) und die Spermatozoid- 
mutterzelle teilt. Erstere bleibt einfach, letztere erzeugt 16 Spermatozoen. 
Mit anderen Worten: Wir haben ein aus sechs „sterilen* Zellen bestehendes 
Prothallium, welchem zwei Antheridien eingesenkt sind. Bemerkenswert ist, 
daß das ganze Prothallium dorsiventral (ebenso wie das Mikroprothallium der 
anderen heterosporen Pteridophyten) aus inneren Gründen gebaut ist, die An- 
theridien stehen nach Einer Seite hin.- 

b) Isoetes (Fig. 913 IV) besitzt nur Ein Antheridium. In den Mikro- 
sporen wird zunächst durch die Wand /, / eine kleine Zelle (%) abgetrennt. 


t) Back, The development of the imbedded antheridium in Dryopteris stipularis 
and Nephrodium molle. Bull. Torrey. Bot. Club 36 (1909). 
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Der größere Teil des Innenraumes wird durch zwei schief gegen die Längs- 
achse der Spore geneigte Wände geteilt in zwei flache Zellen und eine im 
optischen Längsschnitt dreieckige. Diese allein betrachte ich als die Anthe- 
ridienmutterzelle !), sie teilt sich durch eine perikline Wand in eine äußere, 
die Deckzelle D, und eine innere, aus welcher durch Teilung die vier Sperma- 
tozoidmutterzellen entstehen. Wir hätten also ein Prothallium, bestehend aus 
drei sterilen Zellen und einem Antheridium. Meine Deutung weicht von der 
von mir ursprünglich als möglich proponierten, von BELAJEFF u. a. ange- 
nommenen ab, indem ich nicht alle sterilen Zellen “(außer //), sondern nur 
eine derselben als der Antheridienwand angehörig betrachte. Die Gründe dafür 
ergeben sich aus der oben dargelegten vergleichenden Entwicklungsgeschichte 
der Antheridien. Außerdem stimmen bei meiner Auffassung die Verhältnisse 
bei allen heterosporen Formen miteinander überein. 

Daß hier wie bei Marsilia u. a. alle sterilen Zellen (von A abgesehen) 
sich (offenbar durch Schleimbildung) an der Sprengung des Exospors 
beteiligen, kann nicht als Grund für ihre Deutung als Wandzellen angeführt 
werden. Denn hier handelt es sich um eine Anpassung an rasche Kei- 
mung innerhalb des Endospors, welche bedingt, daß den sterilen Pro- 
thalliumzellen ganz andere Aufgaben zufallen als sonst. Außerdem beteiligen 
sich auch bei Equisetum und den Marattiaceen Prothalliumzellen an der An- 
theridienentleerung. 

c) Selaginella. 
Auch hier wird nur Ein An- 
theridium gebildet, und es 
entsteht zunächst eine kleine 
sterile Zelle (p Fig. 914), 
die von den Autoren als ein- 
zige Prothalliumzelle be- 
trachtet wird. Meiner An- 
sicht nach sind aber die in 
Fig. 914 A und D mit w 
bezeichneten Zellen Prothal- 
liumzellen, mit Ausnahme 
der nach rechts (etwa in der 
Mitte) liegenden, welche die 
Antheridienwandung. den 
„Deckel“ vorstellt. Mutatis 


inutandis ist dann eine ziem- Fig- 94. A—E Selaginella stolonifera. Vergr. 640. 
lich E dibsreinst; Keimung der Mikrosporen, sukzessive Stadien. p Pro- 
ich große Ubereinsummung +nalliumzelle, s spermatogene Zellen. A, B, ]) von 
auch mit den Marsiliaceen der Seite, © vom Rücken. In E die sterilen Zellen 
erreicht, eine Übereinstim- aufgelöst. F Sel. cuspidata, Spermatozoiden. Vergr. 


mung, die wesentlich auf 780. (Nach BELAJEFF, Lehrb.) 
einer Analogie der ganzen 
Verhältnisse beruhen dürfte, unter denen die Sporenkeimung erfolgt. 
d) Salviniaceen. Hier sei nur Salvinia erwähnt, bei welcher die 
Rückbildung am weitesten geht, weil es nicht mehr zur Ausbildung einer 


‚!) Nach BeLAJerr teilt sie sich zunächst durch eine Antikline (welche in Fig. 913 IV 
nicht sichtbar ist, weil sie in die Ebene des Papiers fällt) in zwei Zellen, von denen 
dann erst durch die Wand 4 die beiden Deckelzellen abgeschnitten werden. Dies würde 
eine Abweichung von der Entwicklung aller anderen Pteridophytenantheridien darstellen 
(außer Selaginella, wo nach BEtAserr derselbe Vorgang sich findet). Man könnte die 
Übereinstimmung retten durch die Annahme, daß zwei Antheridienmutterzellen un- 
mittelbar nebeneinander liegen; übrigens würde eine später als sonst eintretende Trennung 
von Wand und Inhalt ein primitiveres Verhalten darstellen. 
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Deckschicht kommt. Die Mikrospore teilt sich zunächst in die drei Prothal- 
liumzellen /, I/, III Fig. 915, von / gliedert sich die kleine Zelle » ab, IT 
und //I erzeugen je ein Antheridium. Sie zer- 
fallen durch zwei Antiklinen in die beiden ste- 
rilen Zellen b und c, d und e Fig. 915 B und 
die Antheridienzelle, aus der lediglich je zwei 
Spermatozoidmutterzellen hervorgehen. Die 
durch innere Ursachen bedingte Dorsiventralität 
des Prothalliuras tritt auch hier deutlich hervor. 
Die steril bleibenden (meiner Ansicht nach mit 
Unrecht als Wandzellen bezeichneten) Zellen b, 
c, d, e beteiligen sich in keiner Weise an der 
Oeffnung des Antheridiums, es ist ja auch klar, 
daß bei so kleinen Antheridien auch der Oiff- 
nungsmechanismus ein sehr einfacher sein kann. 
Man könnte versucht sein, diese einfache Struktur 
als eine nicht reduzierte, sondern primitive (rudi- 
mentäre) zu betrachten, da sie übereinstimmt 


P iz D 


Fig. 915. Salvinia natans. Mikro- 
prothallien. A Teilung der 
Mikrosporen in 3 Zellen Z - III. 
Vergr.860. Bfertiges Prothallium 
von der Flanke. U von der Bauch- 
seite. Vergr.640. Zelle / hat sich 
in die Prothalliumzellen a und p 
geteilt, Zelle ZZ in die sterilen 
Zellen b, ce und die beiden sperma- 
togenen Zellen s,, von denen jede 
2 Spermatozoidmutterzellen bildet. 
Zelle /II in die sterilen d, e und 
die beiden spermatogenenZellen ss. 


etwa mit der der Antheridien von Algen wie 
Oedogonium. Allein allgemeine Erwägungen 
über die Reduktion der Prothallien, sowie der 
Vergleich mit der (wenn auch nicht gerade sehr 
nahe) verwandten Azolla, deren (nur in Ein- 
zahl vorhandenes) Antheridium einen De@kel 
besitzt, lassen die Annahme einer Reduktion 
als die näher liegende erscheinen. Man könnte 
auch daran denken, die in Fig. 915 5 mit b und 
d bezeichneten Zellen als Deckelzellen zu be- 
trachten, die in Verbindung mit der stark ein- 


seitigen Ausbildung des Mikroprothalliums auch 
nach einer Seite hin verschoben sind. Indes 
hat diese Zelle bei der Offnung der Antheridien, 
soweit die vorliegenden Untersuchungen ein 
Urteil gestatten, keine Funktion mehr. 


Die Zellen s, sı und s s, stellen 
2 Antheridien vor. (Nach BErA- 
JEFF, Lehrb.) 


$ 6. Makrogametangien (Archegonium). 


Daß der Bau der Archegonien im großen und ganzen bei den Pteri- 
dophyten mit demjenigen der Bryophyten übereinstimmt, liegt schon im 
Namen „Archegoniaten“ ausgedrückt. 


Es sind die Archegonien der Pteridophyten mit ihrem Bauchteil dem 


Prothalliumgewebe eingesenkt; bei Marattia und einigen heterosporen 
Formen (Isoetes, Selaginella) tritt auch der Halsteil nur wenig hervor, er 
nähert sich darin dem Verhalten des Archegoniums der Anthoceroteen 
und der Gymnospermen. Dieser Halsteil besteht, soweit bekannt, überall 
ursprünglich aus 4 Zellreihen, er umschließt die Halskanalzellen, in denen 
der beim Offnen des Archegoniums austretende Schleim gebildet wird. 
Bei den Bryophyten ist stets eine Reihe von Halskanalzellen vor- 
handen, wir werden schon deshalb namentlich aber aus den im allgemeinen 
Teil S. 131 angeführten Gründen geneigt sein, diejenigen Pteridophyten- 
archegonien als die primitiveren zu bezeichnen, welche gleichfalls eine 
Reihe von Halskanalzellen besitzen. Dies ist der Fall bei einigen Lyco- 
podium-Arten. Lyc. complanatum (Fig. 922) hat 10—20, clavatum und ano- 
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tinum haben 6—10 (zuweilen namentlich die letztere Art auch mehr) Hals- 
kanalzellen (vgl. Fig. 130 von Lyc. Selag.), Lyc. Phlegmaria nach Trevs 
3—5. Schon innerhalb der Lycopodinen kann aber die Zahl reduziert 
werden auf Eine (so bei L. cernuum und L. inundatum). Vielleicht tritt 
hier noch eine Kernteilung ein, die aber nicht von einer Scheidewand- 
bildung gefolgt wird. 

So ist es wenigstens bei den übrigen Pteridophyten, die nur Eine 
Kanalzelle besitzen, Equisetum, Marattiaceen, Botrychium und den übrigen 
Farnen. Da gelegentlich bei Equisetum, Marattiaceen, Osmunda auch das 
Auftreten einer Scheidewand beobachtet wird, so unterstützt dies die An- 
nahme, daß eine Reduktion hier eingetreten sei, noch mehr. 

Diese Reduktion geht bei den heterosporen Formen noch weiter. Bei 
den Marsiliaceen ist die Halskanalzelle äußerst klein, und eine Kernteilung 
unterbleibt demgemäß. Ebenso ist es, wie es scheint, bei Selaginella. Bei 
Isoetes, das eine breite Halskanalzelle hat, teilt sich — wenigstens zu- 
weilen — der Kern derselben in der Querrichtung. Diese Reduktion der 
Halskanalzellenbildung ist auch insofern von Interesse, als die Gymno- 
spermenarchegonien es zur Bildung von Halskanalzellen überhaupt nicht 
mehr bringen. 

Weniger als bei den Antheridien sind wir bei den Archegonien der 
Pteridophyten über den Öffnungsmechanismus unterrichtet. Zweifellos 
erscheint, daß der Archegonienhals an seiner Spitze nicht passiv gesprengt 
wird, sondern durch eine aktive Offnungsbewegung der an der Spitze 
liegenden Zellen sich öffnet. 

Dies ist besonders auffallend bei Equisetum, wo an der Spitze vier 
lange, große, durch ihren hyalinen (jedenfalls schleimhaltigen) Inhalt auf- 
fallende Zellen liegen, zwischen welche die Halskanalzelle nicht einge- 
drungen ist. Diese Zellen biegen sich dann ankerförmig nach außen, sie 
erfahren also (abgesehen davon, daß sie unten mit den anderen Halszellen 
vereinigt bleiben) eine ähnliche Gestaltveränderung, wie die Wandzellen 
der Lebermoosantheridien (vel. Fig. 471 5) und die Deckelzellen der 
Equisetumantheridien. 

Auch bei Selaginella spinulosa findet eine starke Auswärtskrümmung 
der vier obersten Halszellen statt, bei den leptosporangiaten, Farnen 
beteiligen sich offenbar auch tiefer gelegene Zellen an der Offnunges- 
bewegung. 

Wenn bei Lycopodium complanatum die oberen Halszellen bei der 
Öffnung der Archegonien abgestoßen werden, so geschieht dies wohl nicht, 
wie BRUCHMANN annimmt, durch die Quellung der Kanalzellen, sondern 
wie bei den Antheridien mancher Bryophyten (vgl. p. 522). 


St. 


Die Entwicklung der Archegonien der Pteridophyten (Fig. 916) ver- 
läuft in den bekannten Fällen überall im wesentlichen übereinstimmend. Es 
teilt sich eine Oberflächenzelle zunächst durch eine Querwand in eine obere (/) 


Fig. 916. Schema für die Archegonien- 
entwicklung (Längsschnitt). /. und 
IT. leptosporangiate Farne (h Hals, 
k Halskanalzelle, c Zentralzelle, 
b Basalzelle). /TI. Selaginella 
spinulosa. 
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und eine untere (2). Erstere zerfällt durch Kreuzteilung in 4 Zellen, die 
sich weiter teilen, sie wölben sich meist als Hals hervor, bei Marattia nur 
sehr wenig. Bei Selaginella (Fig. 916 ///), deren Hals auch nur wenig her- 
vortritt, treffen die Teilungswände ebenfalls nicht die freie Oberfläche, der 
Archegoniumhals erscheint mehrschichtig, was wegen des später zu erwähnenden 
Verhaltens mancher Coniferenarchegonien bemerkenswert ist. Die untere Zelle 
teilt sich in zwei, die Halskanalzelle (die durch weitere Teilungen, wie oben 
erwähnt, Tochterzellen liefern kann, oder diese nur andeutet) und die Zentral- 
zelle, welche nach Abtrennung der „Bauchkanalzelle“* die Eizelle liefert. 

Bei den Marattiaceen ist der eingesenkte Teil von tafelförmigen „Deck- 
zellen“ umgeben, bei anderen ist nur die unten an die Eizelle angrenzende 
Zelle durch ihre Gestalt als „Basalzelle“ ausgezeichnet, es ist anzunehmen, 
daß diese ebenso — wenngleich nicht so ausgesprochen — wie die „Deck- 
zellen“ der Gymnospermenarchegonien die Aufgabe haben, die Ernährung der 
Eizelle zu vermitteln. Die Einzelheiten in den Zellteilungsverhältnissen des 
Halses sollen hier, wie bei den Bryophyten unberücksichtigt bleiben. 

Auf die Übereinstimmung der Antheridien- und der Archegonienentwick- 
lung wurde schon im Allgemeinen Teile hingewiesen. 


S 8. Abnorme Geschlechtsorgane. 


Zum Schlusse dieses Kapitels sei noch das Auftreten abnormer Ge- 
schlechtsorgane erwähnt, welches aus verschiedenen Gründen von Interesse 
ist. Zunächst sei erwähnt, daß auch bei Pteridophyten Mittelformen 
zwischen Archegonien und Antheridien beobachtet worden sind. So von 
BRUCHMANN bei Lycopod. complanatum (a. a. OÖ. p. 179 fig. 42). 

Andere Abnormitäten beziehen sich auf die Ausbildung der Hüllzellen. 
Bei alternden Prothallien von Hemionitis palmata und Lygodium japonicum 


Fig. 917. Helmionitis palmata, „ver- 
grünte“ Archegonien (rechts) im Längs- 
schnitt, A Antheridium; X Halskanal, 
links im Querschnitt, drei Antheridien 
verschiedenen Alters sichtbar. 


fand ich ') häufig eine „Vergrünung“ des Halsteiles eintreten (Fig. 917). 
Während sonst an unbefruchtet gebliebenen Archegonien der Halsteil ab- 
stirbt, war hier in ihm in zahlreichen Fällen Chlorophyll aufgetreten und 
die Zellen wuchsen zu „Adventivsprossen“ aus, (die meist sofort Anthe- 
ridien bildeten, vgl. Fig. 917 rechts), sie wurden also zur vegetativen Vermeh- 


1) Über Jugendformen von Pflanzen usw. Sitzungsber. der Kgl. bayr. Akademie, 
math.-phys. Kl., 1896, p. 475. 
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rung verwendet. Wir können dieses Verhalten als eine Alterserscheinung 
betrachten: bei jungen kräftigen Prothallien zieht das Meristem alle Bau- 
materialien an sich und verteilt dieselben gewissermaßen auf die einzelnen 
Örgananlagen, bei älteren ist das Meristem abgeschwächt, die Arbeits- 
teilung der Zellen eine weniger gebundene, auch Zellen, die sonst andere 
Funktionen haben, können jetzt vegetativen OUharakter annehmen. 

Auch sonst treten an alternden Prothallien abnorme Sexualorgane 
auf: HormEISTER erwähnt z. B. einen Fall von Asplenium septentrionale, 
wo der Halsteil dem Prothallium ganz eingesenkt war. 

Besonders wichtig erscheint der Nachweis, daß abnorme Sexualorgane 
sich bei manchen Prothallien vorfinden, die apogame Sprossung aufweisen. 
Denn es ist die Annahme eine sehr naheliegende, daß die beiden Er- 
scheinungen in ursächlichem Zusammenhang stehen, daß die apogame 
Bildung neuer Pflanzen erfolgt, im Zusammenhang damit, daß die Sexual- 
organe funktionsunfähig geworden sind. Dies braucht sich nicht immer 
äußerlich als Mißbildung derselben zu zeigen, es kann ein scheinbar normal 
aussehendes Archegonium trotzdem funktionsunfähig sein, aber das andere 
Verhalten ist natürlich das auffallendere. 

Heim hat gezeigt, daß die Prothallien von Doodya caudata zunächst 
„normale“ Sexualorgane hervorbringen, daß ferner auch aus den Eizellen 
entstandene Embryonen auftreten können. Unterbleibt deren Bildung, so 
treten die mannigfaltigsten Mißbildungen der Sexualorgane auf (zwischen 
denen auch normale Antheridien sich bilden können) und es findet sich 
„Sprossungsapogamie“. 

Auch bei anderen apogamen Prothallien finden sich abnorme Arche- 
gonien, so bei Aspidium falcatum. Es finden sich hier z. B. statt vier 
nur drei Halszellen, die Halskanalzelle zerfällt in vier Teilstücke, die 
Archegonien öffnen sich nicht usw. Bei Osmunda erfahren die Halszellen 
des sich nicht öffnenden Archegoniums zuweilen perikline Spaltungen, es 
bildet sich ein Höcker, der das Archegonium umschließt. Alles Erschei- 
nungen, die auf eine Störung hindeuten, deren Folge dann auch das un- 
geschlechtliche Auftreten neuer Pflanzen am Prothallium ist. Indes wird 
auf das Verhalten apogamer Prothallien unten zurückzukommen sein, zu- 
nächst sind die Gestaltungsverhältnisse der Prothallien zu schildern. 


2. Kapitel. 
Die Gestaltung der Prothallien. 


S 1. Allgemeines. 


Wie dies schon im Namen „Prothallium“ liegt, geht der Gametophyt 
der Pteridophyten über die Gestalt eines Thallus nicht hinaus. 

Auch wo, wie bei den Prothallien mancher Lycopodium- und der 
Equisetum-Prothallien, am Prothallium sich Lappen befinden, welche sich 
ihrer physiologischen Leistung nach einigermaßen mit den Blättern von 
Lebermoosen vergleichen ließen, werden wir sie doch nicht als solche be- 
zeichnen können, da ihnen weder eine bestimmte Gestalt noch ein be- 
stimmter Entstehungsort eigen ist. 

Unter den Farnen könnte man nur in der Lappenbildung bei alten 
ÖOsmundaprothallien (Fig. 938) sowie denen von Gleichenien eine An- 
näherung an die Blattbildung finden. 
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Von sonstigen Anhangsgebilden sind „Haare“ verschiedener Art, 
ferner in einigen Fällen „Paraphysen“ bei den Sexualorganen bekannt, 
wie solche auch bei thallosen Lebermoosen vorkommen. 

Die Bewurzelung der Prothallien entspricht gleichfalls der Haupt- 
sache nach derjenigen der Lebermoose, d. h. es sind einzellige Rhizoiden 
vorhanden. Freilich ist das nicht ausnahmslos der Fall. Für alte 
Cyatheaceenprothallien gab BauX&E mehrzellige (durch Querwände geteilte) 
Rhizoiden an. Allgemein vorhanden sind sie bei Danaea, Kaulfussia und 
Marattiaceen. Doch ist wohl das Verhalten als ein aus der Einzelligkeit 
abgeleitetes zu betrachten, ebenso wie es p. 607 für Gottschea angenommen 
wurde. ‚Jedenfalls gleichen auch derartige Rhizoiden nur wenig denen der 
Laubmoose, die meist schief gestellte Wände haben. 

Bei den männlichen Prothallien der heterosporen Formen unterbleibt 
die Rhizoidenbildung (betr. der als Andeutung eines Rhizoids vielleicht 
aufzufassenden Zelle, vgl. p. 926), auch bei den weiblichen Prothallien von 
Salvinia und Azolla fehlen die Rhizoiden. Da die Makrosporen hier im 
Wasser schwimmend keimen, also eine Befestigung an dem Substrat nicht 
stattfindet, da ferner die Prothallienentwicklung fast ausschließlich auf 
Kosten der in den Makrosporen aufgehäuften Reservestoffe erfolgt, so ist 
leicht verständlich, daß Rhizoiden entbehrlich sind. Auch bei Marsilia 
und Pilularia entstehen diese verhältnismäßig spät und dienen wohl haupt- 
sächlich zur vorläufigen Befestigung, welche der Wurzel der Keimpflanze 
das Eindringen in den Boden erleichtert. 

Für Selaginella sei auf das unten Angeführte verwiesen. 

Bei Isoetes kommen an den weiblichen Prothallien zwar Rhizoiden 
vor, sie scheinen aber, wenigstens bei den bis jetzt untersuchten Wasser- 
Isoeten, nur in seltenen Fällen aufzutreten. 

Wir sehen darin schon Zeichen von Rückbildungen, die am Prothallium 
auftreten. Auf diese wird noch näher einzugehen sein. 

Zunächst sei die Frage nach der Lebensdauer der Prothallien kurz 
erörtert, weil damit auch die Bauverhältnisse zusammenhängen. 

Bei der Geschlechtsgeneration der Pterido- 
FE‘ phyten ist es fast das allgemeine Verhalten, daß 
v4 sie nach Hervorbringung eines Embryo abstirbt; 
sie wird, wie früher angegeben, von diesen aus- 
gesogen. Eine Ausnahme, d. h. wiederholte Em- 
bryobildung, findet sich vielleicht bei älteren, 
bandförmigen Prothallien von Osmunda (Fig. 918). 
Bei Equisetum debile entstehen an Einem Pro- 
thallium mehrere Keimpflanzen. Ein Weiter- 
wachsen des Prothalliums findet aber wahrschein- 
lich nicht statt. Auch die Ophioglossumprothal- 
lien sind als langlebig zu nennen. 

Es wird gezeigt werden, daß die Embryo- 
Fig. 918. Osmundaregalis. bildung bei manchen Farnprothallien in so frühem 
Prothallien in nat. Größe. Entwicklungsstadium eintreten kann, daß Gestal- 
Links ein gegabeltes, an tungsverhältnisse, zu denen sie befähigt sind, „la- 
dem rechts haben sich an +“ pleiben, ähnlich etwa wie an verzwersten, 
der Basis zahlreiche „ad- 2 Oe & Be O 

Kenkire Pyrhaihien unter ungünstigen Ernährungsverhältnissen erwach- 
gebildet. senen Samenpflanzen nicht alle die Blattformen 

zur Ausbildung gelangen, die eine „normale“ 

Pflanze, ehe sie zur Blüte gelangt, hervorbringt. Unbefruchtet gebliebene 
Prothallien können oft lange fortwachsen, aber auch hier treten schließlich 
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Alterserscheinungen ein, die sich teils in abnormer (restaltung, teils im 
Auftreten von Adventivsprossungen zeigen (vgl. Fig. 918 und die unten 
anzuführenden Tatsachen). Vielleicht würde es aber gelingen, Farnpro- 
thallien von unbegrenzter Entwicklungsdauer zu ziehen, wenn man sie 
unter Bedingungen kultiviert, welche zwar vegetatives Wachstum, nicht 
aber die Bildung der Sexualorgane gestatten. 

Daß außer der Vermehrung durch Adventivsprossungen manche 
Prothallien es zur Bildung von Dauerzuständen oder von Brutkörpern 
gebracht haben, wird bei der Einzelschilderung darzulegen sein. Der 
Vorgang hat sich in mehreren Reihen unabhängig wiederholt. 

Bei den heterosporen Formen ist die ganze, kurz begrenzte Ent- 
wicklung der Prothallien schon von vornherein bestimmt. Sie spielt sich 
oft innerhalb weniger Stunden ab. 

Die männlichen Prothallien sind von vornherein einer vegetativen 
Entwicklung unfähig, weil sie weder Chlorophyll noch mehr Reservestoffe, 
als zur Bildung von 1—2 Antheridien hinreicht, besitzen. Aber auch die 
weiblichen nehmen, trotz der ihnen in den Makrosporen zur Verfügung 
stehenden Reservestoffe, nur schwache Anläufe zu einer Weiterent- 
wicklung, wenn sie unbefruchtet bleiben. Selbst die chlerophyllhaltigen 
Prothallien der Salviniaceen und Marsiliaceen gehen bald zugrunde. Sie 
sind nach unseren bisherigen Erfahrungen — um mit den alten Theologen 
zu reden — „prädestiniert“: ıhr Loos ist ein für allemal bestimmt. 

Dadurch, daß Makro- und Mikrosporen miteinander ausgesät werden, 
ist es möglich, direkt auf das „Ziel“ der Embryobildung, für welche den 
Makrosporen ja schon die nötigen Nährstoffe mitgegeben sind, loszusteuern. 
Die isosporen Pteridophyten dagegen lassen ihre Prothallien erst langsam 
heranreifen, und die Stoffe, die sie zur Embryobildung brauchen, erst 
durch eigene Arbeit erwerben. Wie unabhängig die Prothallien hetero- 
sporer Formen von äußeren Faktoren sind, zeigt auch die Tatsache, daß 
die Keimung der Sporen von Salvinia und Marsilia, die Entwicklung der 
Prothallien und die Befruchtung sowie die Ausbildung des Embryo auch 
bei Lichtabschluß erfolgt. Bei den isosporen Formen dagegen ist das 
Licht!) meist schon eine Bedingung für die Keimung und die Prothallien 
werden von ihm in ihrer Gestaltung und Ernährung tiefgreifend beeinflußt. 
Demzufolge sind diese Prothallien plastisch, sie können sich den äußeren 
Verhältnissen anpassen. Allerdings in verschiedenem Grade. Am meisten 
plastisch sind die Farnprothallien, wie ja auch die Farne und zwar die 
leptosporangiaten, jetzt, was Zahl der Formen und Verbreitung anbelangt, 
an der Spitze der Pteridophyten stehen. Weniger plastisch sind die 
Prothallien mancher Lycopodien, deren Verhalten uns den Eindruck einer 
alten, den „Anforderungen der Neuzeit“ nicht mehr recht gewachsenen 
Familie macht. Auch die Equisetenprothallien unterliegen in der freien 
Natur leicht Feinden. 

Dem entspricht auch die Bedeutung der Geschlechtsgeneration für 
die Erhaltung: sie ist bei den Farnen am größten, man findet hier im 
Freien °) stets Prothallien und Keimpflanzen. Einige Formen (Botrychium, 
Anogramme chaerophylla und A. leptophylla, Salvinia natans, ferner 
manche Baumfarne u. a.) sind ausschließlich auf die geschlechtliche Ver- 
mehrung angewiesen. Equiseten und Lycopodien sowie Ophioglosseen haben 


It) Vel. Kress, Zur Entwicklungsphysiologie der Farnprothallien, I. Teil. Sitzungs- 
berichte der Heidelberger Akademie 1916. Daselbst weitere Literatur. 

?\ Vgl. z. B. T. LAGERBERG, Morph.-biol. Bemerkungen über die Gametophyten 
einiger schwedischer Farne. Svensk botanisk tidskrift 1908, 
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dagegen langlebige, mit vegetativer Vermehrung ausgerüstete Sporophyten. 
Auf die geschlechtliche Fortpflanzung wird zwar mehr, als man früher 
glaubte, zurückgegriffen, aber verhältnismäßig doch sehr wenig. 
Diese Formen würden vom Erdboden nicht verschwinden, auch wenn ihre 
Geschlechtsgeneration ganz wegfiele. 

Eine Anzahl von Gametophyten sind regelmäßig von Pilzen bewohnt. 
Deren Bedeutung für die Prothallien ist wahrscheinlich eine verschiedene 
und schwankt wohl von der nur wenig schädlicher Parasiten bis zu der 
für die Ernährung der Prothallien unentbehrlicher Symbionten. Daß ähn- 
lich wie bei den Samen vieler Orchideen schon der normale Keimungs- 
verlauf an das Vorhandensein und Eindringen bestimmter Pilze geknüpft 
ist, zeigen namentlich die Lycopodiaceen, außerdem wohl auch die anderen 
Pteridophyten, deren @ametophyt ein unterirdisch lebender Holosaprophyt 
ist, wie dies für die Ophioglosseen zutrifft. 

Symmetrieverhältnisse. Radiär sind die Prothallien bei den 
meisten Lycopodium-Arten, die Makroprothallien von Selaginella und 
Isoetes sowie die Gametophyten am Ophioglossum und Helminthostachys. 
Auch die Archegoniophore von Trichomanes rigidum z. B. zeigen radiäre 
Ausbildung. 

Dorsiventral sind die Prothallien von Equisetum und sämtlichen 
Farnen. Auf die Beziehungen der Dorsiventralität der Farnprothallien 
zum Lichte wurde früher schon hingewiesen (p. 470). „Hier sei nur be- 
merkt, daß eine Umkehr der Dorsiventralität durch Anderung der Be- 
lichtung nicht bei allen Farnprothallien geglückt ist!) — ebensowenig die 
radiäre Ausbildung von Farnprothallien bei allseitig gleicher Beleuch- 
tung auf dem Klinostaten. Mehr Aussicht dazu würden vielleicht die 
Equisetumprothallien bieten ?. Bei den Mikroprothallien von Salvinia, 
Isoetes, Marsilia, ferner den unterirdischen Prothallien von Botrychium, 
Lycopodium, Selago und Phlegmaria kann die Dorsiventralität ohnedies 
nicht mit der Beleuchtung zusammenhängen, sondern muß durch „innere 
Gründe“ bestimmt sein. 

Im Folgenden sollen die Gestaltungsverhältnisse der Gametophyten 
in zwei Gruppen: die der isosporen und der heterosporen Pteridophyten 
geschildert werden, obwohl diese Gruppen bekanntlich keine systematischen 
Einheiten sind. Es geschieht dies, weil die Prothallienbildung der hetero- 
sporen Pteridophyten, auch wenn diese verschiedenen Gruppen angehören, 
doch gemeinsame biologische Züge aufweist. 


$S 2. Der Gametophyt der Lycopodiaceen. 


1. Lycopodium. Die Prothallienbildung ist namentlich durch die 
Untersuchungen von TREUB und BRUCHMANN bei einer Anzahl von Arten 
bekannt geworden. Es zeigte sich dabei, daß die Prothallien teils chloro- 
phyllhaltig, teils chlorophylllos sind. Im letzteren Falle leben sie holo- 
saprophytisch, es liegt aber auch bei den chlorophyllhaltigen der Verdacht 
nahe, daß sie teilweise organische Substanzen ausnützen, jedenfalls aber 
von ihrem Pilze abhängig geworden sind. 

Die Gestaltung der Prothallien ist eine bei den einzelnen Arten ziem- 
lich verschiedene. Man hat danach verschiedene Typen unterschieden. 
Indes erscheint es möglich, diese doch ıniteinander in Zusammenhang zu 
bringen. 


t) So z. B. nicht bei Osmunda regalis, vgl. Leıtsze, Flora 1879 p. 319. 
?2) Vgl. R. Lupwıcs, Flora 103 (1911) p. 416. 
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Ausgegangen sei von den chlorophyllhaltigen Prothallien, wie wir sie 
bei Lycop. inundatum und L. cernuum finden (Fig. 920 u. 921). 

Das Prothallium ist ein aufrecht im Boden steckender Körper, den 
wir einer Zuckerrübe im Kleinen vergleichen können. Er trägt oben eine 
„Lappenkrone“, unterhalb dieser ein Meristem, aus welchem neue Lappen 
hervorgehen können. Der im 
Boden steckende Teil ist 
chlorophyllärmer und trägt 
die Rhizoiden. Die Prothal- 
lien tragen beiderlei Sexual- 
organe. Wie bei den meisten 
Pteridophytenprothallien tre- 
ten die Antheridien (An 
Fig. 919) früher auf als die 
Archegonien, und sind be- 
treffs des Ortes ihres Auf- 
tretens weniger beschränkt 
als diese. Sie finden sich 
sowohl auf den Lappen, als 
dem eigentlichen Prothal- 
liumkörper. Die Archegonien 
dagegen sind gebunden an Ri 
das unter der Lappenkrone Fig. 919. Lycopodium inundatum (Müritz 1885) 
befindliche Meristem, welche { a nn ee a ee 

= - TO L o (9) 101 S 
en das Prothallium 3’ Aireres Prothallium, M Meristem, £ Prothallium 
erumgeht, sie stehen un- 


. mit Archegonien (A) und Keimpflanze, Co Cotyledom, 
mittelbar unter der Lappen- B Hypokotyl („Protokorm“). 


krone. 

Das Prothallium von L. salakense ist gleichfalls chlorophylilhaltig, 
zeigt aber keine Lappenkrone oder doch nur Andeutungen davon, es 
dürfte dies damit zusammenhängen, aaß an dem basalen, knolligen Teil 
der Prothallien eine reiche Verzweigung eintritt (Fig. 920 rechts), die 
biologisch die Lappenbildung ersetzt '!). 

Daß diese letztere bei den saprophytisch lebenden Lycopodium- 
prothallien unterbleibt, werden wir von vornherein erwarten können, sehen 
wir doch auch bei Samenpflanzen eine Rückbildung der Assimilations- 
organe bei saprophytischer Ernährung vielfach eintreten. Übrigens hat 
BRUCHMANN gezeist, daß die Prothallien von L. Selago, die gewöhnlich 
im Substrat verborgen und farblos sind, auch an der Erdoberfläche 
wachsen unrd ergrünen können; in geringerem Grade wurde dies auch, bei 
L. clavatum, annotinum und complanatum künstlich herbeigeführt. Ahn- 
liches fand schon MEeTTEnıuUs für die gleichfalls unterirdisch lebenden 
Prothallien von Ophioglossum pedunculosum. 

In Fig. 922 ist ein Längsschnitt durch ein Prothallium von L. com- 
planatum dargestellt. Es stimmt — von seinem merkwürdigen anato- 
mischen Bau abgesehen — in seiner Gestaltung mit derjenigen der Ge- 
schlechtsgeneration von L. inundatum und L. cernuum überein, nur fallen 
die Lappen weg, und die Geschlechtsorgane stehen auf dem wulstigen 
oberen Teile des Prothalliums. Unterhalb dieses Teiles ist auch hier ein 
Meristem vorhanden. 

Damit stimmt im wesentlichen auch L. clavatum und annotinum über- 


1) Ob nicht, wie ich vermuten möchte, auch unverzweigte, mit deutlicher Lappen- 
krone versehene Prothallien vorkommen, wäre wohl näher zu prüfen. 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 2. 60 
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tieft ist. -Denkt man sich an einem solchem Prothallium einen Teil der 
Randzone stark auswachsend und vom übrigen getrennt, so wird ein dorsi- 
ventrales Prothallium entstehen können. 


ein, nur daß hier der obere Teil verhältnismäßig breiter und mehr ver- | 


Fig. 920. Links Prothallium von Lycopodium inundatum mit Archegonien, in der Mitte 
eines von L. ceruuum, rechts eines von L. salakense. Letztere beide nach Treue. 


Dies geschieht nicht selten bei Lyc. Selago. Die Gestaltungsverhältnisse 
sind hier ziemlich mannigfaltige, aber schließen sich doch den oben besprochenen 
Formen an. Es ist das Prothallium ausgezeichnet durch das Vorhandensein 
gegliederter „Haare* (Paraphysen) zwischen den Sexualorganen, im übrigen 
ist es radıiär und kann bei gleichmäßigem Wachstum auch Becherform 
annehmen. 

Meist aber wachsen einzelnen Randpartien des Meristems aus zu oft lang- 
gestreckten Prothallien, die dann, ihrer Entstehung entsprechend, die Sexual- 
organe nur auf einer Seite tragen (Fig. 930), während die Rizoiden an der 
Basis radıär verteilt sein können; es entstehen solche Formen nach BRUCHMANN 
da, wo die Prothallien in festerem Erdreich aus der Tiefe der Erdoberfläche 


zustreben. 
Diesen dorsiventralen aber, wie erwähnt, auf die gewöhnliche Form 
zurückführbaren Prothallien schließe ich — wie das auch Lan@ tat — die 


des „Phlegmaria“-Typus an. Es gehören hierher nach TREUB außer L. Phleg- 
maria auch L. carinatum und der Hauptsache nach L. Hippuris und L. num- 
mularifolium. Diese Arten haben fadenförmige, unbegrenzt an der Spitze 
wachsende, dünne, chlorophylllose Prothallien, von denen mir besonders wichtig 
erscheint, daß sie die Sexualorgane einseitig tragen; sie haben wie die 
von L. Selago Paraphysen und besitzen später zu erwähnende merkwürdige 
Brutkörper. Ihre erste Entstehung ist nicht bekannt, ich leite sie aber aus 
radiären Prothallien durch einseitige Aussprossung ab, wie die von L. Selago. 
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Daß diese Ableitung und die ganze Verkettung der verschiedenen Pro- 
thalliumformen, wie sie oben versucht wurde, zutrifft, geht, wie mir scheint, 
auch aus der Entwicklungsgeschichte hervor. Diese mußte früher durch müh- 
sames Zusammensuchen der einzelnen Entwicklungsstadien im Freien zusammen- 
gestellt werden. Später gelangen BRUCH- 
MANN Aussaaten (vgl. unten). Ich sehe 
keinen zwingenden Grund, die Kluft 
zwischen den einzelnen Prothallien- 
formen der Lycopodien für eine so 
große zu halten, wie TREUB und BRUCH- 
MANN dies tun. 

Bei L. inundatum teilt sich die 
keimende Spore zunächst durch eine 
Querwand in eine Basalzelle, R (Fig. 
919 I) und eine obere, in der durch 
abwechselnd nach rechts und links ge- 
neigte Wände zwei Segmentwände ent- 
stehen, es tritt später ein Körperlich- 
werden des Keimlings ein, der an seiner 
Spitze zum ersten Prothalliumlappen 
(Fig. 919 2) auszuwachsen scheint. 

TREUB fand, daß bei L. cernuum 
(wie bei L. inundatum) aus der Spore zu- 


Fig. 922. Längsschnitt eines Prothalliums 
von Lycopodıum complanatum (nach 
BRUCHMANN), 26mal vergr. s Basis (älte- 
ster Teil), e Epidermis,  Rindenschicht, 
p Palissadenschicht, c centrales Gewebe, 
m Meristem, g „generatives Gewebe“ an 
Fig. 921. Lycopodium inundatum. Prothal- Antheridien, ar Archegonien, %k junger 
lium mit Archegonien (A). (Vergr.) Embryo. 


nächst ein kleiner Zellkörper, das „tubercule primaire“ hervorgeht, ganz ähnlich dem 
in Fig. 919 I abgebildeten. Dann tritt ein Stillstand in der Entwicklung ein, 
und es wächst die Scheitelzelle zu einer Zellreihe aus, die sich durch Teilungen 
zu einem Zellkörper umwandelt. In schwachem Licht werden diese Zellreihen 
sehr lang und ähnlich wie bei Farnprothallien kann diese Bildung an jungen 
Prothallien (vielleicht auch an „abgeschwächten“ alten) durch schwache Be- 
leuchtung wieder hervorgebracht werden. Sie können, wenn sie mit dem 
Boden in Berührung kommen, sekundäre Knöllchen bilden. Bei L. salakense 
entspringen aus dem „tubercule primaire“ mehrere Auszweigungen (Fig. 920 
rechts) (was auch bei L. cernuum gelegentlich eintritt), damit wurde oben die 
Tatsache in Beziehung gebracht, daß sie eine weniger reiche Ausgliederung 
60* 
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erfahren als bei L. cernuum und inundatum. Ein einigermaßen analoger Fall 
wird unten für Anogr. leptophylla anzuführen sein. 


Fig. 923. (Nach Bruchmans.) 2 Keimende Sporen von Lycopodium clavatum, 
2 von L. annotinum. sp Exospor, r linsenförmige Zelle, b Basalzelle, s Scheitel- 
zelle.e. C im optischen Durchschnitt, die übrigen Figuren in Oberansicht. 


In BRUCHMANN’s !) Aussaatversuchen zeigte sich, daß im Freien bei euro- 
päischen Arten die Entwicklung sehr langsam verläuft. Es dauerte bei 
L. Selago 3—5, bei L. clavatum und annotinum 6—7 Jahre, bis die Sporen 
keimten. Bis zur Bildung geschlechtsreifer Prothallien vergingen bei der 
ersteren Art 6—8, bei den beiden letzteren 12—15 Jahre. 

Zunächst wurde vom Innenraum der Spore eine kleine Zelle in Gestalt einer 
bikonvexen Linse abgegliedert (r Fig. 923 C), ganz wie bei den Mikrosporen von 
Selaginella (Fig. 914) u. a. Sie ist wohl als Rhizoidanlage aufzufassen und 
wahrscheinlich auch bei L. inundatum u.a, vorhanden. Dann zerfällt die Spore 
in einen Zellkörper, der bei allen untersuchten Arten zunächst zu einem 
radiären Gebilde wird, eine Tatsache, welche die obige Anschauung über 
den Zusammenhang der einzelnen Typen oder Lycopodiumprothallien wesent- 
lich unterstützt. 


Fig. 924. (Nach BrucHmann.) Junge, von einem Pilz infizierte Prothallien von Lyeo- 
podium clavatum ( und 6) und L. annotinum im Längsschnitt. p» Pilzhyphen. 


Es sei auch auf die Ähnlichkeit in der Zellenanordnung mit der in der 
Selaginella- und Isoetesmikrosporen hingewiesen. Wenn die in Fig. 923 C nach 


!) H. Brucamann, Die Keimung der Sporen und die Entwicklung der Prothallieu 
re ee clavatum L., L. annotinum L. und L. Selago L. Flora 101 (1910) 
P- — 261. 
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unten gekehrte, im optischen Durchschnitt viereckig erscheinende Zelle etwas 
größer gedacht wird, entspricht sie einer der in Fig. 913 I/ mit I/ bezeichneten, 


Fig. 25. 1-5 Keimung der Mikrosporen von I. setacea nach BELAJEFF,—6 /von 
I. echinospora var. Brauss. 


von mir als Antheridienmutterzellen betrachteten Zellen. Für Isoetes sei auf 
Fig. 925 hingewiesen. Die mit 5 in Fig. 923 bezeichnete Zelle entspricht B 
in Fig. 913 !. Auch im übrigen ist die Zellenanordnung fast dieselbe. Das 
kann „zufällig“ sein, ist es aber wahrscheinlich nicht und spricht, wie mir 
scheint, für die p. 926 gegebene Deutung. 

Selbständig, d. h. ohne Pilzinfektion, ge- 
langen die Sporen nur bis zur Bildung eines aus 
- fünf Zellen bestehenden Körpers. Nur wenn Pilz- 
infektion eintritt, wächst der Zellkörper weiter. 
Die Infektion erfolgt an der Basis (Fig. 924). 
Auch weiterhin bleibt der Pilz in der periphe- 
rischen Region der Prothallien. Wie er auf 
deren Ernährung einwirkt, ist ebenso unbekannt, 
wie dies bei den „Mykorrhizen“ der Orchideen 
der Fall ist. 

Altere Prothallien zeigen die Fig. 326— 930. 
Sie besitzen ein terminales Meristem und zeigen 
eine mit der Pilzsymbiose zusammenhängende merk- 
würdige anatomische Gliederung (Fig. 922, 928). 
Der Scheitel verbreitert sich dann bei den radiär Fig. 926. Lyecopodium Selago. 
bleibenden Prothallien beträchtlich. Nur der Rand Junges birnförmiges Prothal- 
bleibt meristematisch. Das Meristem ist also, Hum mit den ersten Rhizoiden, 
ebenso wie bei den chlorophyllhaltigen Prothallien, ; rem 
x j 2 > unden. ergr. 170. (Nach 
eigentlich ein „interkalares“. Im Zentrum ent- BRUCHMANN.) 
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Fig. 927. Lycopodium Selago. Rhizoiden mit Fersenzellen. Längsschnitt (nach Beucr- 
MANN) Vergr. 270. A junges Entwicklungsstadium. Böälter, aber Fersenzelle noch 
pizfrei. € Pilz p aus der Fersenzelle herausgewachsen, er hat das Rhizoid umsponnen. 


Fig. 928.. Lycopodium Selago. Medianer Längsschnitt durch ein junges Pro- 
thallium. m Rand-, gm „generatives“ Meristem. (Nach BRUCHMAnn.) 


a u ie 2 


II. Pteridophyten. 941 


stehen zunächst meist Antheridien. Ältere Prothallien werden oben schüssel- 
förmig und nehmen unregelmäßige Umrißformen an. 

Die dorsiventralen Prothallien von 
L. Selago beginnen ebenfalls alsradiäre 
Zıellkörper (Fig. 928). An deren Rhi- 
zoiden tritt eine eigentümliche Aus- 
bildung ein (Fig.. 927). Es findet 
eine Teilung der Rhizoidenmutterzelle 
in eine zum Rhizoid auswachsende 
obere Zelle (rh, Fig. 927 A) und einer 
„Fersenzelle“ (f) statt. Dieser schreibt 
BRUCHMANN die Funktion zu, den Pilz 
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Fig. 930. Lycopodium Selago. Medianer Längs- 


schnitt durch ein Antheridien (an) entwickeln- 
Fig, 929. Längsschnitt durch ein älteres Prothal- des dorsiventrales Prothallium-Ende. pa Para- 
 lium, welches den Ubergang vom radiären zum physen, m Meristem, q der vom Pilze bewohnte 
| dorsiventralen Bau zeigt. Teil des Prothalliums. 


aus dem Innern des Prothalliums anzulocken und (durch die dicke Außenwand 
| hindurch) zum Auswachsen nach dem Substrat zu veranlassen. Jedenfalls ist 
die Verbindung des Pilzes mit dem Substrat hier eine viel reichlichere, als 
bei den beiden anderen oben genannten Arten, womit auch die raschere Ent- 
wicklung der Prothallien von L. Selago zusammenhängen mag. Fig. 928 
zeigt ein noch ganz radiäres Prothallium (aus dem mit gm bezeichneten zen- 
tralen Meristemteil gehen später Sexualorgane hervor). Fig. 929 erläutert, 
wie durch einseitiges Auswachsen des Meristems der radiäre Aufbau in den 
dorsiventralen übergeht. Der Längsschnitt (Fig. 930) durch das dorsiventrale 
Ende eines Prothalliums zeigt, wie die Antheridien und Paraphysen auf der 
Oberseite, Rhizoiden auf der Unterseite entstehen. 


Die vorstehende Schilderung zeigt, daß die verschiedenen „Typen“ 
von Lycopodiumprothallien tatsächlich untereinander mehr Zusammen- 
hänge zeigen, als dies zunächst den Anschein hatte. Gewiß sind Ver- 
schiedenheiten da, aber wir können uns doch ein deutliches Bild davon 
machen, wie sie zustande kamen. 

Dasselbe gilt für die Gametangien. Diese haben sich bei den ein- 
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zelnen Arten nicht sehr verändert. Doch war bei den Archegonien eine 


Reduktion in der Zahl der Halskanalzellen nachweisbar (p. 928), die von 
jetzt ab bei allen anderen Pteridophyten gleichfalls auftritt. 

2. Phylloglossum. Die von TuomaAs entdeckten Prothallien dieser 
(Gattung (die von Lycopodium, wie später dargelegt werden wird, nur 
habituell verschieden ist) stimmen so mit dem cernuum-Typus von Lyco- 
podium zusammen, dab sie keiner besonderen Schilderung bedürfen. 

3. Psilotaceen. Die Gametophyten sind weder bei Psilotum noch 
bei Tmesipteris mit Sicherheit bekannt. Es ist aber wohl zweifellos, daß sie 
holosaprophytisch leben. Ein von LanG vermutungsweise als zu Psilotum 
gehöriges Prothaliium hatte Lycopodiaceen-Üharakter. 

Von den Prothallien der übrigen Pteridophyten haben die von 
Equisetum mit denen von Lycopodium die größte Ahnlichkeit, einerseits. 
durch ihre Lappenbildung, andererseits dadurch, daß die Archegonien vom 
Meristem nach oben hin gebildet werden. 


S 3. Die Gametophyten von Equisetum. 


Die Prothallien aller untersuchten Equisetum-Arten — außer von 
den europäischen Arten sind auch von E. giganteum und E. debile die 
Prothallien bekannt — stimmen miteinander durchaus überein, auch darin, 
daß sie gewöhnlich diöcisch sind. 

Es ist die Di- 
öcie hier aber nicht 
schon in den Eigen- 
schaften der Sporen 

gegeben. Die 
schlechter ernährten 
Prothallien werden 
männlich, die gut 
ernährten weiblich. 
Man kann weibliche 
Prothallien durch 
schlechte Ernährung 
dazu bringen, statt 
derArchegonien An- 
theridien hervorzu- 
bringen (Fig. 931 a). 


Die männlichen 

Prothallien(Fig.905) 

/ sind von den weib- 

/ lichen in keiner Hin- 

a b sicht wesentlich un- 


Fig. Y1la/b. Equisetum arvense. Links ee Prothal- terschieden, sie sind 
lium (ar Archegonien), das infolge der Überpflanzung auf Sand ie 
Antheridien (an) hervorbrachte. Rechts männliches Prothal- ee En © eh] 
lium, an welchem ein Lappen entstanden ist, der Archegonien Uber KHemmunzsbu- 

(ar) trägt. (Nach K. Lupwiıcs.) dungen, dementspre- 


chend kann die Hem- 
mung ‚bald früher, bald später eintreten. 

Übrigens fand ich gelegentlich auch monöcische Prothallien bei E. 
pratense, das eine hatte schon einen Embryo und oben auf den Lappen 
Antheridien, das andere war in einer Längshälfte weiblich, dann war das 
Meristem durch eine ameristische Zone unterbrochen, darauf folgte die 
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männliche Hälfte, die aber statt der Archegonien Antheridien hervor- 
brachte. 

Das Merkwürdige bei Equisetum ist, daß die weiblichen Prothallien 
nicht zuerst Antheridien hervorbringen, sie sind von vornherein also 
nur für Archegonienbildung eingestellt, und darin besteht eine gewisse Über- 
einstimmung mit dem Verhalten der Makrosporen heterosporer Formen. 
Nur scheinen diese die Fähigkeit der Antheridienbildung nach dem, was 
bis jetzt bekannt ist, gar nicht mehr zu besitzen, während bei Equisetum 
sowohl weibliche Prothallien vermännlicht als (weniger leicht) männliche 
verweiblicht werden können (Fig. 931 b). 


Fig. 932. Equisetum pratense. (Rostock 1884.) Weibliches Prothallium von der Unter- 
u | seite. AA obere Teile von Archegonien. 35mal vergr. 
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Auch unter den isosporen Farnen trifft man übrigens Prothallien, die 
sich denen der Equiseten ähnlich verhalten. Eine Aussaat von Dennstaedtia 
punctilobula z. B. ergab mir vielfach männliche und weibliche Prothallien. 
Erstere waren kleiner als die weiblichen und gelblich, auch wenn sie einzeln 
standen und von Dichtsaat keine Rede sein konnte. Von den weiblichen 
Prothallien hatten einige sicher vorher keine Antheridien hervorgebracht (bei 
einem war das der Fall gewesen). Selbstverständlich können auch die äußer- 
lich gleich erscheinenden Sporen nicht immer innerlich gleich sein, so daß sie 
also (wegen ungleicher Ausstattung mit Reservestoffen usw.) auch unter gleichen 
äußeren Verhältnissen doch verschieden auskeimen können. Ich halte es für 
durchaus möglich, daß man Equisetensporangien so beeinflussen kann, daß ihre 
Sporen auch bei günstigen Licht- und Ernährungsverhältnissen Prothallien her- 
vorbringen, welche nur Antheridien erzeugen. 


Wie in der Besprechung der Aussaatverhältnisse anzuführen sein wird, 
werden die Sporen von Equisetum bei der Aussaat meist nicht einzeln, son- 
dern mehrere zusammen ausgesät. Dadurch ist trotz der „Diöcie* der Pro- 
thallien die Befruchtung gesichert. 


Betrachten wir zunächst ein weibliches Prothallium (Fig. 932), so hat es 
in seinem Aussehen Ähnlichkeit mit einem Prothallium von Lycopodium 
cernuum, durch die Lappenkrone, die es besitzt und das darunter be- 
findliche Meristem. Aber ein Unterschied liest in der Symmetrie: das 
Prothallium ist nicht radıär, sondern dorsiventral: es hat, wie die Farn- 
prothallien, eine Licht- und eine Schattenseite. Auf letzterer befindet 


sich ein Meristem (unterhalb der Lappen), aus welchem sowohl nach vorn. 


wie nach rückwärts neue Zellen hervorgehen. Gegen die Lappenkrone 
hin entstehen Archegonien und neue Lappen, 
so daß die Archegonien zwischen die 
RB Lappen zu liegen kommen und nach der 
e Oberseite des Prothalliums hin verschoben 
erscheinen; gegen die Basıs des Prothal- 

liums hin erscheinen neue Rhizoiden. Das 
Meristem verläuft aber, wie auch aus der 

BR Abbildung erhellt, nicht ununterbrochen. 
7 Die Lappen dienen einerseits als Assi- 
Ay, milationsorgane, andererseits halten sie 
Fa ul Wassertropfen fest und erleichtern so die 
Befruchtung. Der körperliche Teil des 
Prothalliums speichert hier, wie bei den 

Ww Lycopodien und Farnen, die Reservestoffe 


auf, die dann später vom Embryo (Fig. 933) 


m. 2 N \ N 


au; Re NN aufgebraucht werden. 
/ Dr Du. N Die männlichen Prothallien (Fig. 905) 
Ei dt Nu sind meist kleiner, mit weniger und kleine- 


ren Lappen versehen, auch chlorophyll- 
ärmer als die weiblichen, schwanken aber 
Fig. 93. Equisetum Telmateja. in ihrer Ausbildung je nach den Lebens- 


De ehe bedingungen und dem davon abhängenden 
der Seite. B,B, die ersten Blatt- Zeitpunkt, in welchem die Antheridien- 


wirtel, W Wurzel der Keimpflanze. bildung eintritt. Ist dies verhältnismäßig 

spät der Fall, so gleichen die männlichen 
Prothallien den weiblichen. Sie haben ein Meristem, das nach oben hin 
neue Antheridien erzeugt, die Lappenbildung aus dem Meristem aber unter- 
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bleibt. Besonders auffallend tritt dies hervor, wenn weibliche Prothallien 
in männliche übergeführt werden. Tritt die Antheridienbildung schon früh 
ein, so treffen wir häufig „ameristische“* Prothallien, die Antheridien an 
den Spitzen der Lappen tragen können. Daß es für die Verbreitung der 
Spermatozoen vorteilhafter ist, wenn die Antheridien freistehen (d.h. keine 
Lappen vorhanden sind) bedarf keines Beweises. 

Die Prothallien sind sehr regenerationsfähig !), aus abgetrennten Stücken 
kann man leicht vollständige Prothallien erzielen. 

Merkwürdig ist, daß die Prothallien von Equis. palustre, E. giganteum 
(Schaffneri) und wahrscheinlich auch anderer Arten, wenn man sie trocken 
und hell kultiviert, knöllchenförmige Anschwellungen bilden können, welche 
mit Reservestoffen angefüllt eine Ruheperiode durchmachen und später 
wieder austreiben können (Fig. 934, 935). 


Fig.934. Equisetum giganteum. Fig. 935. Equisetum giganteum. 
Knöllchenbildung am Prothal- Aus einem Knöllchen hervorge- 
lium. (Nach Lupwiss.) gangener neuer Teil eines Pro- 
thalliums. Vergr. 20. (Nach 
Lupwiss.) 


Die ersten Keimungserscheinungen der Equisetumsporen werden von 
äußeren Bedingungen stark beeinflußt. Wie schon der Chlorophyligehalt 
zeigt, sind sie auf sofortige Keimung eingerichtet. Es wird von der Spore 
zunächst die Rhizoidmutterzelle abgeschnitten. Die Rhizoiden sind bei 
starkem Juchte negativ heliotropisch, dringen aber in einer feucht ge- 
haltenen Atmosphäre nicht in den Boden ein. Offenbar wirkt also auch 
der Hydrotropismus mit beim Eindringen. Bei schwacher Beleuchtung in 
feuchtem Raume werden sie positiv heliotropisch, eine Erscheinung, die 
für ihre Lebenstätigkeit unter normalen Umständen kaum von Bedeutung 
sein dürfte. 

‘Aus der Prothalliummutterzelle geht unter günstigen Beleuchtungs- 
verhältnissen zunächst eine Zellreihe hervor, die zu einer Zellfläche wird, 
an der durch Auswachsen einzelner Zellen eine Verzweigung eintritt. 
Auf der Schattenseite des schon mehrere Zellagen dick gewordenen 
Prothalliums tritt dann ein Meristem auf, das neue Lappen und Arche- 


!, Vgl. Lupwiss, Flora 103 (1911) p. 385—440. 
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gonien bildet. Stärkere Beleuchtung ruft frühere Flächenbildung hervor, 
bei starker Nährstoffzufuhr kann auch sofort ein Körperlichwerden ein- 
treten, aber es ist dies nicht der Verlauf, den die Entwicklung gewöhn- 
lich nimmt. 

Eine besondere Erwähnung erfordern die Prothallien des vom tropischen 
Asien bis zu den Fidschi-Inseln verbreiteten E. debile. Sie sind neuer- 
dings durch KasHuyAP bekannt gewörden !). 

Sie zeichnen sich durch einige Eigentümlichkeiten aus, dürften aber 
doch der Hauptsache nach mit denen der europäischen Arten überein- 
stimmen. Sie bilden annähernd kreis- 
runde Krusten von bedeutendem Umfang 
(bis 3 cm Durchmesser) und bieten durch 
ihre dicht gestellten kurzen (aber feinen) 
Lappen ein ähnliches Bild, wie etwa die 
monströsen Blumenkohl - Infloreszenzen. 
Diese Lappen erheben sich auf einem 
flachen stärkeführenden auf der Unterseite 
mit zahlreichen langen Rhizoiden versehe- 
nen Teil. KasnyAPp betrachtet die Pro- 
thallien als radıär, indes geht aus seinen 
Angaben nicht mit Sicherheit hervor, ob 
das radiäre Prothallium etwa ähnlich ent- 
steht wie eine radiäre, aber aus lauter 
dorsiventralen Sprossen zusammengesetzte 
Riccia-Rosette (d. h. also durch strahlen- 
förmige Verzweigung eines an sich dorsi- 
ventralen Gebildes) oder dadurch, daß an 
Einem Lappen das Meristem allseitig aus- 
gebildet wird. 

Die Geschlechtsverteilung ist insofern 
eigentümlich, als die weiblichen Prothallien 
hier offenbar leichter als bei den europä- 
ischen Arten spontan im späteren Alter 
Antheridien bilden. Das dürfte damit zu- 
sammenhängen, daß sie eine längere Lebens- 

IE dauer als die europäischen Arten haben ?). 

Fig. 936. Equisetum debile. I. Pro- Hein männliche Prothallien treten über- 
thallium mit 3 Keimpflanzen (2 ab- haupt nicht auf, würden sich aber in der 
gebrochen), 3malvergr. II. Läines- Kultur wohl auch bei dieser Art erzielen 
schnitt durch ein Prothallium lassen. Wenn KaAsaYaAr von „Paraphysen“ 
Bye in Verbindung mit den Antheridien spricht, 

so handelt es sich dabei offenbar nur um in der Entwicklung gehemmte 
Lappen, die aber, wie seine Abbildungen zeigen, keineswegs immer auftreten 
— von einer Übereinstimmung dieser Paraphysen mit denen von Lycopodium 
clavatum kann also wohl kaum die Rede sein. Auch die Archegonien 
haben durchaus die für andere Equiseten charakteristische Gestalt, nament- 
lich die großen ÖOffnungszellen, welche sich ankerförmig zurückkrümmen. 
Wenn die Prothallien europäischer Arten unter denselben günstigen klima- 


') Suıv Ram Kasnuyar, The structure and development of the Prothallus of Equi- 
setum debile Roxez., Annals of botany Vol. XXVIII (1914). Der Freundlichkeit des 
Herrn Prof. Kasmyap verdanke ich Alkoholmaterial, nach welchem auch die Abbildungen 
Fig. 936 entworfen sind. 

°) Vgl. auch das oben für Equisetum pratense Angeführte. 
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tischen Verhältnissen, welche die lange Weiterentwicklung derjenigen von 
E. debile ermöglichen, wachsen würden, würden sie wahrscheinlich ähnliche 
Gestalt annehmen und im späteren Alter Antheridien hervorbringen. Diese 
starke Entwicklung ermöglicht den Prothallien von Equis. debile auch die 
Ernährung von mehreren Keimpflanzen (in Fig. 936 sind es deren drei, 
was aber keineswegs die Maximalzahl ist. Daß die Prothallien im Licht 
rot gefärbt sind, erinnert an das Verhalten der fertilen Sprosse von Equi- 
setum arvense u.a. Vermutlich beruht es auf einer relativen Vermehrung 
der Carotinbestandteile des Chromatophoren-Farbstoffgemenges. Die Pro- 
thallien von E. debile werden zwar auch von Pilzen befallen, scheinen 
von diesen aber weniger geschädigt zu werden, als die europäischer 
Arten. 

Bei diesen findet, weil sie so leicht niederen Pflanzen (Pilzen und 
Algen) unterliegen, die Bildung von Keimpflanzen in der freien Natur 
offenbar nur selten statt, während solche in sterilen Kulturen leicht zu 
ziehen sind. Wenn Equisetum auf die sexuelle Vermehrung angewiesen 
wäre, wären die europäischen Arten wahrscheinlich schon ausgestorben 

Fassen wir die Eigentümlichkeiten der Gametophyten von Equisetum zu- 
sammen, so ‚bestehen sie in folgendem: Eingesenkte Antheridien mit relativ 
primitivem ÖOffnungsmechanismus, der mit dem der Archegonien überein- 
stimmt, Lappenbildung und Bildung der Sexualorgane nach der Oberseite 
des dorsiventralen Prothalliums hin (also interkalares Meristem wie bei 
den älteren und mit Lappen versehenen Lycopodiumprothallien), geringe 
Widerstandsfähigkeit gegen andere Organismen, namentlich Pilze. Sie 
stimmen mit Farnprothallien überein in ihrer dorsiventralen Ausbildung 
und durch den Besitz von multiciliaten Spermatozoiden. An die Lyco- 
podiumprothallien (vom Cernuum-Typus) erinnert die Lappenbildung, das 
interkalare Meristem und das Vorkommen der Sexualorgane auf der 
Ober Seite. 


$ 4. Gametophyten der Filieineen. Allgemeines. 


Allgemeines. Die Gestaltungsverhältnisse der Farnprothallien 
haben den Gegenstand zahlreicher Untersuchungen gebildet. Trotzdem 
ist deren Kenntnis noch eine sehr lückenhafte. Es dürfte noch nicht 
einmal beim zwanzigsten Teil der Farnarten die Geschlechtsgeneration 
bekannt sein. 

Längere Zeit glaubte man, diese sei sehr einförmig gestaltet, ıhr 
Typus sei die in allen Lehrbüchern abgebildete (vgl. z. B. Fig. 940), aller- 
dings sehr häufig vorkommende Ausbildungsform: ein kleiner, herzförmiger 
Thallus, der auf der Unterseite hinter der Einbuchtung die Geschlechts- 
organe (die Antheridien können sich aber auch auf der einschichtigen 
Fläche finden) und Haarwurzeln trägt. 

Es ist zunächst klar, daß, selbst wenn alle Farnprothallien äußerlich 
einander gleich erscheinen würden, dies nur auf der Unvollkommenheit 
unserer Untersuchungsmethoden beruhen kann. Denn das Prothallium 
einer Gleichenia muß „innerlich“ eine andere Beschaffenheit haben als 
das eines Aspidium; sonst könnte nicht aus der befruchteten Eizelle des 
ersteren eine so ganz andere Pflanze hervorgehen als aus der des letzteren. 
Die Eizelle aber ist nur eine besonders ausgebildete Prothalliumzelle, nicht 
etwas von den anderen Zellen fundamental Verschiedenes. Indes auch in 
den äußeren Gestaltungsverhältnissen kommen, wie ich nachzuweisen ver- 
sucht habe, viel mehr Verschiedenheiten vor, als man früher annahm. Die 
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herzförmigen Prothallien, weit entfernt die „typischen“ darzustellen, bilden 
nur einen Einzelfall, der allerdings weit verbreitet, aber keineswegs allge- 
mein ist. Auch ist die Beschaffenheit der Prothallien zweifellos wichtig für 
die Beurteilung der 
systematischen Gliede- 
rung der Farne, wie 
dies auch für die Ga- 
metangien hervorge- 
hoben wurde. 

Die Verschieden- 
heiten beziehen sich auf 
Gestalt, Größe, Ver 
zweigung und Äusstat- 

tung mit Anhangs- 
organen. 

Trichomanes- und 
Schizaea-Arten besitzen 
aus verzweigten Fäden 
bestehende Prothallien 

(Fadenprothallien), 


Fig. 937. I. und II. Stark verzweigte Prothallien (wahr- deren B eziehungen lerig 
scheinlich einer Polypodiacee angehörig) vom Corcovado bei den Flächenprothallien 
Rio, 1913). Die Archegoniengruppen sind durch Punktie- unten zu erörtern sem 
rung angedeutet. Z//. Querschnitt durch ein Archegonien- werden. 

polster (mit zwei fehlgeschlagenen Archegonien), Bei den letzteren 


ee schwankt die Größe von 
einigen Millimetern 
Länge bis zu den Riesen- 
formen, die beiÖsmunda 
(Fig. 918) und einigen 
Polypodiaceen vorkom- 
men und die Sporo- 
phyten der kleinsten 
Farne !) weit über- 
treffen (Fig. 898). So 
fand ich am Corcovado 
(bei Rio de Janeiro) 
Polypodiaceenprothal- 
lien, die aussahen wie 


Lebermoose (Fig. 898), 


Fig. 935. Osmunda regalis.. Zwei ältere Prothal- 


lien, schwach vergr., von der Unterseite. // Gabelig Ben: Länge über 
verzweigt. V Vegetationspunkt. B „Blatt“lappen. 4 !/, cm erreichten und 
a Antheridien. solche, die sich reich 


verzweigten (Fig. 937 J). 
Verzweigung tritt auch bei Osmundaceen (Fig. 938), Hymenophyllaceen, 
Uyatheaceen und gelegentlich auch bei anderen als den in Fig. 937 abgebildeten 
Polypodiaceen auf. Die Tatsache ist von Interesse für die Frage, ob die 


!) Es ist in Fig. 898 eine Hymenophyllacee zum Vergleich mit abgebildet. Be- 
merkt sei, daß mit den Blättern der Hymenophyllaceen die Prothallien ihrer anato- 
mischen Ausbildung nach am meisten übereinstimmen. Bei manchen Hymenophyllaceen 
ist auch das Leitbündelgewebe äußerst rückgebildet. Das Blatt kann außerdem Rhizuiden 
bilden. Denkt man sich das Blart selbständig lebend, so ist der Unterschied nicht 
eben groß — es fehlen nur die Gametangien. 
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Gametophyten der Farne sich ableiten lassen von reicher ausgestatteten, 

_ thallosen Lebermoosen gleichenden Formen. | | 

. Dafür könnte angeführt werden, daß man eine Andeutung von Blatt- 
bildung an manchen Prothallien wahrnehmen kann. Sie wurde zuerst bei 
Osmunda beschrieben (Fig. 938), bei der alte Prothallien am Vegetations- 
punkt lappenförmige Aussprossungen anlegen, die man der rudimentären 
Blattbildung bei Megaceros giganteus vergleichen kann (Fig. 528). Noch 
auffallender ist die Lappenbildung, wie später CAMPBELL beschrieben 
hat bei Gleichenia-Prothallien. 

In der Umgebung von Rio sind Gleichenia-Ärten sehr häufig. 
Man findet auch an Wegböschungen auf dem roten Lateritboden die 
eigenartigen langen, schmalen Prothallien, welche manchen Fossombronia 
Arten gleichen. Die Lappen des Randes sind kraus und nach oben ein- 
gekrümmt !), das Prothallium selbst langgestreckt. Man könnte versucht 
sein, die Bildung der blattähnlichen Randlappen abzuleiten von der von 
Lycopodium und Equisetum dadurch, daß die Lappenbildung in Eine 
Ebene verlegt wurde. Indes fehlt es für diese Annahme ebenso wie für 
die einer noch weiter gehenden Gliederung an tatsächlichen Grundlagen. 

Für eine Rückbildung der Prothallien spricht aber 
namentlich der Umstand, daß charakteristische Eigen- 
tümlichkeiten des Prothalliums oft dadurch nicht hervor- 
treten, daß dieses schon vor deren Ausbildung infolge 
der Hervorbringung eines Embryos sein Wachstum 
einstellt. 


> 
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Fig. 939. Prothallium einer unbestimmten 
 Cyatheacee mit lanzettlichen Schuppen. 
5mal vergr. 


Fig. 940. Prothallium von Loxsoma Cunninghami 
von der Unterseite. A Archegonien. SSchuppen. 


Zwei Beispiele mögen dies erläutern. ENGEN 
Die Prothallien von Osmunda sind zunächst herzförmig wie die der 
Polypodiaceen. Wenn sie aber nicht durch frühzeitige Embryobildung ın 


!) Daß das das Festhalten von Wasser begünstigt, braucht kaum bemerkt zu 
werden, es wird das an den relativ trockenen Standorten dieser Farne auch von Be- 
deutung sein. 


Saul uch PN 
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ihrem Wachstum gehemmt werden, entsteht erst die für sie eigentlich 
charakteristische oben erwähnte Wachstumsform: sie wachsen zu einem 
bandförmigen, manchen Lebermoosen täuschend ähnlichen Thallus aus, der 
eine Länge von über 4 cm und eine mehrjährige Lebensdauer erreichen 
kann. Das Gewebepolster der Unterseite (welches hauptsächlich zur Auf- 
speicherung von Baustoffen dient) erscheint als Mittelrippe, die rechts 
und links Archegonien trägt. Der Vegetationspunkt läßt die schon ge- 
schilderten Lappen aussprossen. Irgendwelche „Haar“-Bildungen finden 
sich bei den Osmundaceenprothallien nicht. 

Ein zweites Beispiel bieten die ÖÜyatheaceen. Das Prothallium 
kann hier infolge von Embryobildung sein Wachstum einstellen, zu einer 
Zeit, wo es die ihm eigentümlichen Haarbildungen noch nicht zeigt. Es 
sind das borstenförmige Zellflächen, die auf beiden Seiten des Prothalliums 
(bei Balantium antarcticum auch am Rande) auftreten können (Fig. 939). 


Fig. 941. Scheitelbucht eines Prothalliums von Fig. 942. 1-4 „Haar“bildungen auf 


Loxsoma Cunninghami mit Schuppenhaaren. demProthallium von Diacalpe aspidioides, 
E Blatt einer Keimpflanze. Stärker vergr. als 5-6 auf dem von Woodsia obtusa, 7—9 
Fig. 940. bei W.ilvensis, 70—12 junge Prothallien 


von W. obtusa mit Drüsenhaaren. 
(Nach SCHLUMBERGER.) 

Solche Anhangsorgane treten, teilweise in vereinfachter Gestalt, auch 

bei’ Polypodiaceen auf, die den Üyatheaceen sich anschließen. So bei 

bei Loxsoma (Fig. 930, 944), Woodsia obtusa (Fig. 947, 5—6) und zer- 

streut wohl auch bei anderen Polypodiaceen. Sonst haben diese — wenn 

„Haare“ überhaupt auftreten — nur einzellige, bei manchen sekretab- 
sondernde Gebilde. 


Ss 5. Gametophyt der eusporangiaten Farne'). 


Marattiaceen. Die Gametophyten sind jetzt von fast allen lebenden 
(sattungen bekannt und zeigen große Übereinstimmung. Sie besitzen im 


!) Literatur bei D. C. Campgerr, The Eusporangiatae, Washington 1911. 
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wesentlichen die oben als „typisch“ bezeichnete Gestalt der Farnprothallien, 
unter denen sie sich durch dunkelgrüne Färbung und fleischige Beschaffen- 
heit auszeichnen. Auch die Randpartien sind mehrschichtig, und das 
Prothallium wird meist von vornherein als ein Zellkörper angelegt. Der 
Bau der Sexualorgane wurde schon erwähnt. Die Prothallien von Danaea 
und Kaulfussia haben mehrzellige Rhizoiden. 


16° "77 22 


Fig. 943. Prothallium von Ophioglossum vulgatum (nach Brucamann). 7 Links mit 

hervorbrechendem Embryo. Die anderen (schwächer vergr.) teils verzweigt, teils (ö, 7, 11) 

in Verbindung mit Keimpflanzen, 8 Keimpflanze (fast nur aus Einer Wurzel bestehend), 
6, 9, 11 Keimpflanzen mit zwei Wurzeln. (Aus Lorsy, Stammesgeschichte.) 


Ophioglosseen. Die Prothallien aller drei Gattungen sind — so- 
weit sie bekannt sind — unterirdisch lebende mykotrophe Holosapro- 
phyten, die, wenigstens bei Ophioglossum und Helminthostachys, eine 
offenbar recht lange Lebensdauer haben. 

Am längsten bekannt sind die merkwürdigen Prothallien von Ophio- 
glossum — wurmförmige am Scheitel zugespitzte, mit einer Scheitelzelle 
wachsende radıiäre Körper (Fig. 943, 914). 

Auch das Prothallium von Helminthostachys ist radıär, nur das von 
Botrychium wird als dorsiventral betrachtet (Fig. 945). Dafür sprechen 
namentlich die Schilderungen BRucHMmAnN’s. Indes könnte man vielleicht 
annehmen, daß die knöllchenförmigen Botrychiumprothallien ähnlich wie 
die von Lycopodium complanatum, L. Selago u. a. ihre Sexualorgane ur- 
sprünglich auf dem sich abflachenden Scheitel des Prothalliums anlegten. 
Denkt man sich das in Fig. 944 2 unten an dem Ophioglossumprothallium 
befindliche Knöllchen allein vorhanden, stark abgeflacht und frühzeitig 
auf der Oberseite Sexualorgane bildend, so erhält man ein Botrychium- 
prothallium. Dieses kann dann durch stärkeres Auswachsen einer Rand- 


&oebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 2. 61 
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zone den Anschein erwecken, als sei es dorsiventral mit Gametangien auf 
der Oberseite. Auch könnte das einseitige Auswachsen, ähnlich wie in 


Fig. 944. Ophioglossum vulgatum (nach Bruchmans). I Prothallinmscheitel von ober 

mit Scheitelzelle.e 2 Längsschnitt durch ein Prothballinm mit Antheridien. 3 Bildung 

eines Adventivsprosses (wie sie nach Verletzung des Scheitels eintritt. 4 Länesschnitt 

durch eine Prothalliumspitze (stärker vergr als). 5 Querschnitt durch ein Prothallium. 
6 Antheridium, 7 Peiipberische Prothalliumzeilen mit Pilzinfektion. 


Fig. 929, schon in einem früheren Stadium erfolgen. Trifft diese Auf- 
fassung zu, so sind die Prothallien der Ophioglossaceen alle ursprünglich 
radıär und stimmen darin mit den Lycopodiaceen überein. Die Entwick- 
lungsgeschichte muß darüber entscheiden, auch darüber, ob, falls die 
Botrychiumprothallien dorsiventral sind, die Dorsiventralität eine induzierte 
ist. Das Licht könnte dabei natürlich nicht in Betracht kommen. 


S 6. Gametophyt der leptesporangiaten Farne. 


Die UÖyatheaceen zeigen, wie aus dem oben Mitgeteilten her- 
vorgeht, eine Prothalliengestaltung, welche durch den Besitz von chloro- 
phylihaltigen Schuppen und den Bau der Antheridien sich als verhältnis- 
mäßig hochstehend erweist. Dazu kommt, daß die Neigung zur Verzwei- 
gung bei den Üyatheaceenprothallien stärker hervortritt, als bei denen 
der meisten übrigen Farne. Bei manchen zeigt sich das schon sehr früh. 


Fig. 946 2 u.3 gibt Abbildungen von Amphicosmia (Hemitelia) Wal- 


kerae. deren Prothallium schon sehr frühzeitig sich gegabelt hat. Auch 
bei Hemitelia gigantea finden sich Prothallien mit mehreren Vegetations- 
punkten (die aus Verzweigung hervorgehen). Bei den meisten tritt allerdings 
wohl das Aufhören des Prothalliumwachstum infolge von Embryobildung ein; 
ehe eine Verzweigung erfolgt. Diese Erscheinungen sind deshalb von 


„Yias 25 
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Interesse, weil sie uns einen Hinweis darauf geben, wie durch Verlegung 
des Auftretens der Sexualorgane in ein früheres Stadium auch eine Hem- 


Fig. 945. Prothallien von Botrychium. 7/7, 2, 7, 8 B. virginianum (nach JEFFREY). 
. 3, 4, 5, 6, 9 B. Lunaria (nach Brucrmanv). 2 und 5 Prothallien von oben. 6 Längs- 
schnitt, links Archegonien mit Embryo, in der Mitte zwei Antheridien. 7 Längs-chnitt, 
in der Mitte Antheridien. rechts und links steril gebliebene Archegonien (pilzführende 

Schicht getönt). 8 Eintritt von Pilzhyphen durch ein Rhizoid. 9 Archegonien. 
(Aus Lorsy, Stammesgeschichte.) 


_ mung der vegetativen Entwicklung bedingt werden kann, die bei den 

 Mikroprothallien der heterosporen Formen den höchsten Grad erreicht. 
Die Prothallienbildung der Gleicheniaceen ist oben schon kurz 

erwähnt worden. Anhangsorgane wie die Gametophyten der Cyatheaceen 


Fig. 946. Hemitelia (Am- 
- phicosmia) Walkerae. 

h (Hakgalla 1885.) 
Prothallienentwicklung. 
1. Junges Prothallium 
(stärker vergrößert als 2 
and 5). wh Rhizoid, die 
-_Prothallien 2 und 3 haben 
je zwei Vegetations- 
£ ‘ punkte (v). 


besitzen die der Gleicheniaceen nicht, wohl aber (wenigstens bei einigen 
_ Arten) eine rudimentäre Blattbildung. 
61* 
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Bei Hymenophyllum haben wir es mit einem reich verzweigten 
einschichtigen Prothallium zu tun, an welchem nur die in Mehrzahl auf- 
tretenden Archegonienpolster mehrschichtig sind. Das Meristem ist mehr 
auf die Spitzen der Prothalliumlappen beschränkt, diese sind bandiörmig 
gestreckt. Die Rhizoiden entspringen am Rande. 

In Fig. 947 ist ein Stück eines Prothalliums von Hymenophyllum 
axillare abgebildet. An fünf Stellen des Randes des einschichtigen Pro- 
thalliums haben sich archegonientragende Zell- 
polster gebildet (A). Diese hingen ursprüng- 
lich (wie oben rechts noch zu sehen ist) mit 
dem apikalen Meristem noch zusammen, und 
da das Gewebe dieser Polster längere Zeit me- 
ristematische Beschaffenheit behält, so springt 
es öfters lappenförmig über den Rand vor. 
Diese seitlich e Lage der Archegoniengruppen 
ist für die Hymenophylleen besonders kenn- 
zeichnend und unterscheidet diese Prothallien 
ohne weiteres von ähnlich aussehenden band- 


x 
2 
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Fig. 948. Trichomanes ri- 
eidum. (San Esteban 1890.) 


EEE any 
BEER, Teil eines Fadenprothalliums. 
72 @; 


ae = CASES 
97,009 = A Archegonientragende Zell- 
20000 körper (wegen der schwachen 
ESF aa Vergrößerung nicht deutlich 
3777 4 sichtbar, vgl. Fig. 949). An 


dem liuks eine Keimptlanze mit 

Fig 947. Oberes Stück eines Prothalliums von Hymeno- erstem Blatt (nur mit Einem 

phylium axillare. (Venezuela 1890.) Bei A Archegonien- Blattnerven und ohne Spalt- 
gruppe. (Vergr.) öffnungen) und Wurzel. 


förmigen mancher Polypodiaceen, die stets mediane Archegoniengruppen 
haben (Fig. 953). | 

Die Prothallien können sich vegetativ durch Absterben von hinten 
her und Vereinzeln der Zweige vermehren, außerdem aber besitzen viele 
Hymenophylleenprothallien, wie unten zu zeigen sein wird, noch besondere 
Vermehrungsorgane. Die Gestaltung der Prothallien ist bei allen bis jetzt 
untersuchten (allerdings nur wenig zahlreichen) Hymenophyllum-Arten über- 
einstimmend. 

Nicht so bei Trichomanes. Wir haben hier bei einigen Formen 
Prothallien, die von den bis jetzt geschilderten wesentlich abweichen und 
an den Habitus der Moosprotonemen erinnern. So bei Tr. rigidum 
(Fig. 948, 949 II) diffusum u. a. Die der erstgenannten Art stellen 
Räschen aus verzweigten Zellfäden dar, von denen die meisten oberirdisch, 
einige auch unterirdisch verlaufen. Einzelne kurze Aste werden zu Trägern 
der Archegonien, zu „Archegoniophoren“. Diese sind Zellkörper, während 
die Antheridien an gewöhnlichen Fadenzellen stehen, eine Verschiedenheit 
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die biologisch leicht verständlich ist (p. 149) und im wesentlichen auch 
bei anderen Farnprothallien wiederkehrt. Die Archegoniophore sind Zell- 
körper begrenzten Wachstums, welche die Archegonien in radiärer Ver- 
teilung tragen. 

Einen Übergang zu Hymenophyllum bieten diejenigen Trichomanes- 
prothallien, welche, wie die von Tr. sinuosum (Fig. 949 III IV), nicht nur 
Fäden, sondern auch Zellflächen entwickeln. Die letzteren sind aber nur 
mit begrenztem Wachstum ausgestattet, etwa wie die Assimilationsorgane 
am Protonema von Tetraphis und verwandten Laubmoosen (vgl. p. 778). 


Fig. 949. Prothalliumbildung ‚von Trichomanes. /. Junges Fadenprothallium von Tr. 
diffusum (Java 1886), die Spore (S) hat nach drei Richtungen hin Fäden entwickelt. 
Rh Rhizoiden. //. Tr. rigidum (San Esteban 1890), Fadenstiücke des Prothalliums mit 
zwei Archegoniophoren. //I. Habitusbild von Tr. sinuosum (Morawannah 1890) (schwach 
vergr.), von der Zellfläche gehen Fäden aus, an denen neue Zellflächen entstehen können. 
4 Stelle eines Archegoniophors. IV. Stück eines Fadenprothalliums von Tr. sinuosum, 
welches zwei Archegoniophore trägt, dıe in Zellflächen übergehen (stark vergr.). 


Die Grundlage des ganzen Prothalliums, sozusagen sein Gerüste, bilden 
die Fäden, wie denn auch aus den Zellflächen vielfach Zellfäden ent- 
springen, Fig. 949 III. Die Zellflächen lassen sich hier also als eine Um- 
bildung der Zellfäden betrachten. Das geht auch aus der Verteilung der Sexual- 
organe hervor. Die Antheridien stehen an den Fäden (seltener am Rande 
der Flächen), die Archegonien auf Archegoniophoren (Fig. 949 IV), 
die als Zellkörper an den Enden kurzer Fäden sich bilden, ähnlich wie 
bei T. rigidum, nur daß hier häufig (aber nicht immer) die Archegonien 
ın dorsiventraler Verteilung auftreten. Die Archegoniophore können zu 
Zellflächen auswachsen, wenn die Embryobildung unterbleibt. Die Arche- 
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gonienpolster stehen dann am Rande der Unterseite dieser Zellflächen. 
Das Ganze erinnert an das Verhalten der Prothallien von Hymenophyllum. 
Diese Art verbindet also die Fadenprothallien von Trichomanes rigidum u.a. 
mit den Flächenprothallien von Hymenophyllum. Wir sehen bei Trich. 
sinuosum Zellfäden zu Zellflächen werden. Geschieht. dies schon früh- 
zeitig bei der Keimung, so wird das Fadenstadium als ein rasch vorüber- 
gehendes Jugendstadium erscheinen, die Zellkörper, die als Archegonio- 
phore zu bezeichnen sind, bilden sich dann direkt am Rande dieser (mit 
unbegrenztem Wachstum ausge- 
statteten) Flächen nicht erst unter 
Vermittlung eines Zellfadens. 

Auf eine solche Ableitung 
deuten auch die ersten Keimungs- 
stadien hin (Fig. 919 J). Diese 
zeigen, daß aus der Spore meist 
mehrere Zellfäden entspringen, 
und zwar gewöhnlich drei, was 
ich auf eine frühzeitig eintretende 
Verzweigung zurückgeführt habe. 
Diese unterbleibt aber z. B. bei 
Trich. maximum und Trich. radi- 
cans, die wesentlich wie andere 
leptosporangiate Farne keimen. 
Von den drei angelegten Zell- 
fäden können sich bei Trichomanes 
alle als solche entwickeln, bei 
Hymenophyllum geht einer rasch 
zur Flächenbildung über, die 
anderen bleiben zurück. 

Die Fadenprothallien einiger 
Trichomanes-Arten !) erinnern an 
die Protonemabildung mancher 
Leber- und vieler Laubmoose. 
Sie als, Anpassungserscheinungen“ 
aufzufassen (wie das versucht 
wurde) dürfte kaum möglich sein. 
Ihre Lebensverhältnisse sind an- 
scheinend dieselben, wie die der 
ganz anders gestalteten Hymeno- 
phyllumprothallien. Mit diesen 
Fig. 950. 1. Fadenprothallium von Schizaea verglichen behalten sie die Jugend- 
re er N En a Tr EEE . “ 
un asenzellen ( ‚ma R . ac enstück uc olypo iaceenprot al- 
mit Antheridium r 'ST.). - . 5 ; = 
zelle ist nieht. ee Vera Kann lien können bei schwachem Lichte 
von Schiz. pusilla. An dem aufrecht wachsen. Jange die Fadenform beibehalten. 
den Prothalliumast ! ist ein Seitenzweig ent- Bei den fadenförmigen Tricho- 
standen mit Blasenzelle B und Rhizoid Rh. manesprothallien geschieht dies 

| aber „autonom“, d.h. nach meiner 
Auffassung: sie sind zunächst nicht imstande auf höhere Lichtintensität 
durch Anderung der Fadengestalt zu reagieren, sie sind blind (vgl. p. 762), 


‘) Es ist der Erwähnung wert, daß sie — soweit meine Erfahrungen reichen — 
außerordentlich langsam wachsen (vgl. Gors£r in Flora 76. Bd. 1892). 
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während die Polypodiaceenprothallien infolge der Lichteinwirkung rasch 
aus dem (ursprünglich auch ihnen eigenen) Fadenstadium in das Flächen- 
stadium übergehen. 

Merkwürdigerweise ist (von BRıTTon und TAyLor, TuomAs und dem 
Verf.) ein Fadenprothallium auch bei Schizaeaceen gefunden wurden. 

Während die in diese Gruppe gehörigen Gattungen Aneimia, Mohria 
und Lygodium der Hauptsache nach typische Flächenprothallien haben, 
ist dies bei den bisher untersuchten Schizaea-Arten (Sch. pusilla, rupestris 
und bifida) nicht der Fall. | 
Fig. 950 I zeigt ein Stück eines solchen Fadenprothalliums mit An- 
theridien (A, in ZI stärker vergrößert) von Schizaea rupestris. Eigen- 
tümlich sind die blasenförmig angeschwollenen mit blaßgrünen CUhromato- 
phoren versehenen Zellen („Blasenzellen“), aus denen ein oder zwei kurze 
mit braun gefärbten Wänden versehene Rhizoiden entspringen. Sie finden 


Fig. 951. Prothallienbildung von Vittaria (Java 1886). 1 stark, die übrigen Figuren 
schwächer vergr. 1 und 2 jung, die übrigen älter. Bei Ar Archegonien, bei E Em- 
bryonen, Br Brutkörper. 


sich auch bei Schizaea bifida und pusilla (deren Sporen in meinen Kulturen 
erstlange nach der Aussaat keimten) Fig. 950 III. Es liegt nahe, in den Blasen- 
zellen „Pilzwirtzellen“ zu sehen. Jedenfalls sind die Rhizoiden meist mit 
Pilzhyphen infiziert, die auch in die Blasenzellen eindringen können. Arche- 
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gonien fanden sich in meinem Material leider nicht. Bei Sch. pusilla stehen 
sie nach BRITTOX und TAYLoR gewöhnlich auf Zellkörpern, entstanden durch 
Längsteilung der Fadenzellen, an der Basis der Fäden, bei Sch. bifida 
nach Tsomas unmittelbar auf den Fäden, was auch bei Sch. pusilla ge- 
legentlich der Fall ist. Solche „freien“ Archegonien stellen dann zweifel- 
los das einfachste Verhalten unter allen Pteridophyten dar. Womit es 
zusammenhängt, daß dem Embryo viel weniger Reservestoffe, als sie sonst 
im Archegonienpolster abgelagert sind, zur Verfügung stehen, ist unklar. 
Bei Trichomanes ist in den bisher untersuchten Fällen stets ein, wenn 
auch bei den verschiedenen Arten verschieden stark entwickelter Zell- 
körper als Archegonienträger vorhanden. 

Die Fadenprothallien von Schizaea und Trichomanes fassen wir also 
auf als Parallelbildungen. Sie verharren auf einem Zustand, der bei den 
verwandten Formen unter günstigen Lebensbedingungen nur als rasch vor- 
übergehender Jugendzustand auftritt. 

Den Prothallien von Hymenophyllum möchte ich anschließen die der 


Vittariaceen. 


Fire. 953. Prothallium von 
Polypodium obliquatum von 
unten (Nuwara Eiyia 1885). 


Fig. 952. 1/—4 „Haar“bildungen auf Am Rande Borsten und Rhi- 
dem Prothallium von Diacalpe aspidioi- zoiden (Wh). Auf der Unter- 
des, 5—6 an dem von Woodsia obtusa, seite zwei Gruppen von Arche- 
/—9 Drüsenhaare der Prothallien von gonien, von Rhizoiden um- 
Woodsia ilvensis. 70—12 junge Pro- eben (nur an diesen Stellen 
thallien von Woodsia obtusa mit ist das Prothallium mehr- 
Drüsenhaaren. (Nach SCHLUMBERGER.) schichtig). Vergr. 


Auch die genauer untersuchten Vittariaceen haben nämlich keine 
herzförmigen Prothallien. Es entstehen zunächst einfache Zellflächen mit 
Randwachstum. Sie zerteilen sich in Lappen (Fig. 951), indem einzelne 
Stellen des Randes in den Dauerzustand übergehen. Es kommen so 
höchst unregelmäßig gelappte, einigermaßen dem Flächenprotonema von 
Sphagnum vergleichbare Gestalten zustande. Die randständigen Arche- 
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goniengruppen entstammen ursprünglich dem Meristem, werden später aber 
durch in den Dauerzustand übergegangene Teile von ihm getrennt. 

Man trifft diese eigenartigen sich durch Brutkörper vermehrenden 
Prothallien in den Tropen auf Baumrinden häufig an, vielfach in sterilem 
Zustande weiter wuchernd. 

Die Polypodiaceen-Prothallien sind ausgezeichnet durch die 

ische Herzform. Zwischen den beiden Flügeln des Prothalliums be- 
findet sich ein Teilungsgewebe; dieses bildet die Fortsetzung des Gewebe- 
polsters, auf dessen Unterseite die Archegonien stehen, entsprechend der 
auch bei Marattiaceen und ÜUyatheaceen geschilderten Ausbildung. 

Wenn Anhangsorgane vorhanden sind, so sind es (abgesehen von 
seltenen Ausnahmefällen vgl. p. 950) nur einzellige „Haare“, teils „Drüsen- 
haare“, teils „Borstenhaare“ (Fig. 953, 954). Einen Ubergang zu den 
„Haar“bildungen der Uyatheaceen finden wir bei Diacalpe (Fig. 952 1—3), 
Woodsia obtusa und den 
(meiner Ansicht nach zu 
den Cyatheaceen zu rech- 
nenden) Dicksonieen, die 
auf der Ober- und Unter- 
seite, sowie am Rande der 
Prothallien Drüsenhaare 
besitzen. Diese stehen auf 
einer Trägerzelle, aus der 
eine (mitunter verzweigte) 

Zellreihe hervorgehen 
kann. 

Von der gewöhnlichen 
Herzform machen außer 
den in Fig. 937 abgebilde- 
ten und den oben er- 

wähnten Anogramme- 
Arten auch einige epi- 
_ phytisch lebenden Poly- 
podiaceen eine Ausnahme, 
die lang-bandförmige Pro- RZ, 
thallien haben. mit keinem Fig. 954. Polypodium obliquatum. Scheitel eines band- 
j : förmigen Prothalliums mit Borstenhaaren, an einem der- 

fortlaufenden Gewebepol- selben die Wand durch Quellung in Kalilauge schrauben- 
ster auf der Unterseite. bandförmig gespalten. Stark vergr. 
Nur an den Stellen. wo 
Archegonien auftreten, wird das Prothallium mehrschichtig (vgl. Fig. 953). 
Ihr Verhalten mag insofern mit der epiphytischen Lebensweise zusammen- 
hängen, als epiphytische Farnprothallien vielfach offenbar nur unter be- 
sonders günstigen Umständen Archegonien hervorbringen, in der Zwischen- 
zeit aber vegetativ leben, womit auch die unten zu erwähnende Vermeh- 
_ zung durch Brutknospen in Beziehung stehen mag. 
- Die Sporen bilden bei der Keimung zunächst einen Zellfaden, dessen 
Länge von äußeren Faktoren namentlich und von der Beleuchtung ab- 
hängig ist. Es treten ähnliche Verhältnisse auf, wie sie bei Besprechung 
der Keimungserscheinungen der Lebermoose geschildert wurden (p. 758). 

i ungünstiger Beleuchtung bleibt also das Fadenstadium viel länger er- 
halten, als bei günstiger (Fig. 958). 

Nur wird bei den Polypodiaceen das Fadenstadium auch bei den 
günstigsten Beleuchtungsbedingungen nicht oder doch nur sehr selten 
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übersprungen. Bei einzeln keimenden Sporen, die günstigen Beleuch- 
tungsbedingungen ausgesetzt sind. geht schon die zweite Zelle des Fadens 


Fig. 955. Farnprothallien verschiedenen Alters (vergr.). Z. Hymenolepis spicata (Java 

1886), junges Prothallium, an welchem unten die Sporenhaut ansitzt, h, k Längswand, 

die, etwas schief zur Prothallium-Längsachse verlaufend, die Scheitelzelle s abschneidet. 

2. (stärker vergr. als 7.) älteres Prothallium eines unbestimmten Farn. Die zwei- 

schneidige Scheitelzelle ist durch eine Perikline geteilt und dadurch „Randzellenwachs- 

tum“ eingeleitet. 5. und 4. Asplenium Nidus (Buitenzorg 1886). A Endzelle des Pro- 
thalliums, das Meristem entsteht seitlich. 


oft zur Flächenbildung über }). 
So war es z. B. bei allen von mir 
untersuchten Keimlingen von 
Pteris longifolia, die einzeln auf 
Schlammerde aufgegangen waren. 

Es wird ohne Zweifel auch 
durch andere Umstände als durch 
schwache Beleuchtung möglich 
sein, die Keimlinge länger auf 
dem Fadenstadium zurückzuhal- 
ten ?) und es ist ferner möglich, 
dies auch später wieder hervorzu- 
rufen. ‚Junge Keimlinge, die noch 
eV DIE nicht typisches „Meristem“ ge- 
Fig. 956. Sporangium von Acrostichum pel- pildet haben, gehen, in schwache 


tatum, in-welchem (an der Pflanze) die Sporen IR . . N 
keimten; sie haben sämtlich nur Zellreihen Beleuchtung versetzt, leicht wieder 


entwickelt. Vergr. zur Fadenbildung über, ähnlich, 

wie dies oben für Preissia ge- 

schildert wurde (p. 405). Derartig hervorgerufene Fadenprothallien können 
auch Antheridien erzeugen (Fig. 958) und gleichen dann sehr den oben ge- 


!) Auch die erste Zelle kann bisweilen Längsteilungen erfahren und es ist sehr 
wahrscheinlich, daß es durch bestimmte Kulturmethoden bei manchen Farnen gelingen 
wird, aus der Spore zunächst einen Zellkörper hervorgehen zu lassen, wie dies normal 
zuweilen bei den Marattiaceen geschieht. Indes haben, wie bei den Lebermoossporen, 
wohl alle die, die unter optima'en Bedingungen Zellkörper bilden, die Fähigkeit, bei 
infraoptimalen Bedingungen Zellfäden zu bilden, nicht aber umgekehrt. 

?) So zeigt Fig. 956 ein Sporangium von Acrostichum peltatum, in welchem die 
Sporen, noch während das Sporangium auf dem Sporophyll festsaß, ausgekeimt haben: 
sie sind sämtlich zu tiefgrünen Zellreihen ausgewachsen. Ob hier die Beleuchtung oder 
andere Bedingungen maßgebend sind, ist fraglich. Die Keimlinge werden z. B. nur eine 
sehr geringe Zufuhr von Aschenbestandteilen erhalten. 
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Fig.” 957. Protballium 
von Alsophila australis, 
welches infolge ungün- 
stigerErnährungsverhält- 
nisse zur Fadenbildung 
zurückgekehrt ist. MW 


Rhizoiden. A Antheri- 
dium. Auch die zwei- 
schneidige Scheitelzelle 


(die Segmentgrenzen sind 

stärker ausgezogen) ist 

zum Faden ausgewachsen. 
Vergr. 


schilderten Fadenprothallien von Tri- 
chomanes rigidum und Schizaea. 
Bei älteren Prothallien ist dies nur 
dann der Fall, wenn sie ihr Meristem 
verloren haben ') und durch ungün- 
stige äußere Verhältnisse „abge- 
schwächt“ sind, während sie sonst 
mehrzellige Adventivsprosse erzeu- 
gen (vgl. unten. Das „Optimum“ 
für die Fadenform liest eben tiefer 
als das für die Flächenbildung ?). 
Diese wird im Keimfaden angelegt 
durch Längsteilung, nachdem ge- 
wöhnlich vorher schon (oft sehr frühe) 
aus der der Sporenhaut angrenzenden 
Stelle des Fadens das erste Rhizoid 


‚hervorgegangen war, dem später zahl- 


reiche andere folgen. Beiälteren Erd- 
prothallien entspringen sie bei nor- 
maler Lage stets auf der Unterseite, 
bei epiphytisch wachsenden auch aus 
dem Rande (Fig. 953). 


Die Zellenanordnungsverhältnisse 
hier zu schildern, ist nicht erforder- 
lich. Erwähnt sei nur, daß am Ende 
der jungen Zellfläche sehr häufig 
sich eine „zweischneidige“ Scheitel- 
zelle befindet, die aber später durch 
eine Perikline geteilt wird ?), worauf 
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Fig. 955. Woodsia ilvensis (nach ScaLun- 


BERGER). Losgetrenntes Prothalliumstück 

(p), aus welchem in schwacher Beleuchtung 

verzweigte Zellreihen mit einzelnen end- 

ständigen Antheridien (A) hervorgesproßt 
sind. 


1) GoEBEL, Über Jugendzustände usw. (Sitzungsber. d. kgl. bayr. Akad.d. Wiss. 1896). 
?) Übrigens können Längsteilungen auch bei Prothallien eintreten, die (unter be- 
sonderen Bedingungen) sich im Finstern entwickelt haben. 
3) Bei Lygodium bleibt sie dauernd erhalten. 
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„Marginalwachstum“ eintritt (Fig. 955 2). Die beiden Flügel des Prothal- 
liums erheben sich rechts und links von dem Vegetationspunkt, die Herz- 
form ist erreicht und es beginnt die Bildung des mehrschichtigen Zell- 
polsters. 

Diesem oft geschilderten Verhalten gegenüber steht zunächst der, daß 
die beiden Prothalliumflügel ungleichzeitig entstehen. Die zuerst aus 
dem Keimfaden entstandene Prothälliumfläche baut zunächst den einen 
Prothalliumflügel auf, das den Vegetationspunkt des Prothalliums bildende 
Meristem dagegen kommt in eine seitliche Lage und unter ihm sproßt 
der zweite Prothalliumflügel hervor. 


Fig. 959. 1—IV. Pteris longifolia. /V. schwach, die anderen Fig. stärker vergrößert. 

Bei II. ist die erste Fadenzeile des Prothalliums durch die Spore verdeckt. V. Acro- 

stichum peltatum. Fadenprothallium bei Keimung innerhalb der noch festsitzenden 
Sporangien entstanden. 


Diesen Vorgang erläutert Fig. 959 für Pteris longifolia. Hier bildet 
sich aus dem Keimfaden zunächst eine einschichtige Zelltläche, ohne Be- 
teiligung einer Scheitelzelle. Die Antiklinen divergieren am Scheitel. Es 
läßt sich die Art und Weise, wie die Zellen gefächert werden, auch an 
älteren Stadien, wie z. B. dem in Fig. 959 ZI gezeichneten, leicht ablesen. 
Die Intensität der Zellvermehrung bleibt am stärksten an einer seitlich 
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an dieser Zellfläche gelegenen Stelle, hier findet sich das Meristem (in 
dem oft eine zweischneidige Scheitelzelle zu erkennen ist). 

Unterhalb des Meristems sproßt dann der zweite Prothalliumlappen her- 

vor, der, zunächst natürlich viel kleiner als der erste, allmählich dessen 
Größe erreicht. Es bildet also die erst entstandene Zellfläche einen 
großen Teil des ersten Prothalliumlappens, in anderen Fällen einen nur 
kleinen. 
So sehen wir in Fig. 955 4 ein junges Prothallium von Asplenium 
Nidus, bei welchem das Meristem schon in früherem Entwicklungsstadium 
als bei Pteris longifolia seitlich liegt. Es geht, wie die Vergleichung mit 
Fig. 955 3 zeigt, aus der zweiten Zelle des Zellfadens hervor, der mit 
einer Papille abschließt. Bei Platycerium!) geht das Meristem aus der 
einen Hälfte der Endzelle hervor. 


Ich bin auf diese Verhältnisse hier kurz eingegangen, nicht weil ihnen 
eine große Bedeutung zukommt, sondern weil sich zeigen ließ, daß 1. von 
terminaler (a) zu seitlicher (b) Meristemanlage 
alle Abstufungen vorkommen, und 2. weil bei 
verschiedenen Farnabteilungen beides vor- 
kommt). So sind alle Gymnogrammeen, deren 
Prothalliumentwicklung bekannt ist, durch 
seitliche Meristemanlage und späteres Auftreten 
des zweiten Prothalliumflügels ausgezeichnet, 
unter den Schizaeaceen haben Lygodiuni termi- 
nales, Schizaea und Mohria seitliches Meristem. 
Wenn die Bildung Eines (des zweiten) Flügels 
unterbleibt, so gelangen wir dadurch zu Pro- 
thalliumformen, wie die unten zu schildernde von 
Anogramme und die oben für Vittaria angeführte. 

Ich glaube nicht, daß man eine phylogene- 
tische Beziehung zwischen apikaler und seitlicher 
Meristemlagerung konstruieren kann: vielmehr 
haben wir ein lehrreiches Beispiel vor uns, dab 
zwei „Entwicklungsmöglichkeiten* —- symme- 
trische und asymmetrische Ausbildung — gegeben Fig. 960. Osmunda regalis. 
sind, zwischen denen zuweilen eine und dieselbe Prothallium. zuerst schlecht er- 
Art schwankt, und von denen — soweit unsere nährt, fast flügellos mit rand- 
dürftigen Kenntnisse uns beurteilen lassen — Ständigen Antheridien. Infolge 
bald die eine bald die andere sich in mehr als ı.. DE eniehr haben ieh 

; k breite Flügel gebildet, unter 
einem Verwandtskreis herrschend gemacht haben, denen sich Wassertropfen (punk- 
obwohl es für die Lebensweise gleichgültig er- tiert) sammeln. Ebenso treten 
scheint, welche auftritt. Daß aber die Herz- Archegonien auf. 

form schließlich bei diesen Formen immer, wenn- 

gleich auf verschiedenem Wege, „angestrebt“ wird, mag damit zusammen- 
hängen, daß sie eine vorteilhafte Gestaltung darstellt. Die Flügel liegen, da 


!) Ganz ähnlich ist es oft auch bei Aspidium filix mas u.a. Bei Platycerium kann 
das Meristem auch zuweilen terminal stehen, übrigens könnte man auch in den Fällen, 
in welchen an der Spitze eines Zellfadens eine zweischneidige Scheitelzelle entsteht, 
sagen, daß diese nur aus einer Hälfte der Terminalzelle hervorgehe. Es ist aber mit 
solchen Erwägungen zunächst nichts weiter zu erreichen, obwohl analoge Behauptungen 
(wie die, daß der Laubmoosembryo eigentlich einer Hälfte des Lebermoosembryo ent- 
spreche) auch jetzt noch wiederholt werden. 2 

.°) Wie Kress neuerdings fand, kann auch bei Pteris longifolia das Meristem unter 
bestimmten Bedingungen apikal auftreten, wie mir scheint dann, wenn die Bildung des 
ersten Flügels gehemmt wird. 
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sie keine Rhizoiden entwickeln, dem Boden nur lose auf, man überzeugt sich 
leicht, daß unter ihnen Wassertropfen sich sammeln (Fig. 960), welche dann 
von dem Mittelteil des Prothalliums mit seinen durch zahlreiche Rhizoiden 
gebildeten kapillaren Hohlräumen leicht angesogen werden können. 


Die Frage nach dem gegenseitigen Zusammenhang der verschiedenen 
Formen des Farn-Gametophyten ist in der vorstehenden Darstellung schon 
mehrfach gestreift worden, sie sei aber nochmals zusammenfassend erörtert. 

Nach der hier vertretenen Auffassung stehen die verschiedenen, schein- 
bar weit voneinander entfernten „Typen“ ebenso im Zusammenhang, wie 
die von Lycopodium. Als den vollständigsten betrachten wir die massigen, 
verzweigten Mit Andeutung von Blattbildung und mit Zellflächen als An- 
hangsgebilden versehenen Prothallien. Wir sahen, daß oft selbst diese, durch 
frühzeitige Bildung von Gametangien und Embryonen im Verlauf der 
Einzelentwicklung nicht ihre vollständige Ausbildung erreichen, also reduziert 
werden. Eine Reduktion nehmen wir auch an betreffs der Anhangsorgane. 
Die Vittariaceen-Form erscheint uns insofern als eine Hemmungsbildung, 
als keine Herzformbildung eintritt, das Prothallium entspricht vielmehr 
Einem der beiden Flügel bei asymmetrischer Entwicklung), das terminale 
Meristem verbreitert sich stark und weist unregelmäßige Lappenbildung auf. 
(Ganz Ähnliches kommt z. B. bei Anogramme leptophylla vor, wo nur 
Ein Flügel sich ausbildet, der oft, wie Fig. 965 zeigt, ganz ähnliche 
Lappungen aufweist wie Vittaria. 

Der Fadentypus aber entsteht durch Beibehaltung der ‚Jugendform. 
Diese kann durch äußere Verhältnisse bedingt (induziert) oder autonom 
erfolgen (in dem oben erläuterten Sinne). 

An Stelle wirrer Manniesfaltigkeit tritt so ein einheitliches Bild. 
Dieses phylogenetisch auszudeuten (wie der Verf. das früher versucht hat); 
würde auch nicht weiter führen. 


$ 7. Ungeschlechtliche Vermehrung der Prothallien. 


Es wurde oben mehrfach darauf hingewiesen, daß .die Prothallien 
sich dadurch vegetativ vermehren oder erhalten können, daß aus den 
älteren, schon in den Dauerzustand übergegangenen Zellen Neubildungen 
hervorgehen, die zu Prothallien auswachsen, sog. Adventivsprosse. Freilich 
scheinen nicht alle Prothallien gleichmäßig dazu befähigt zu sein. Adventiv- 
sprosse sind z. B. nicht bekannt bei Lycopod. annotinum, clavatum, com- 
planatum, während bei L. inundatum aus abgerissenen Stücken der Lappen- 
krone wieder neue Prothallien hervorgehen können (Fig. 907). Auch bei 
L. Selago fand BrucHmann Adventivsprossungen an Prothallien, die alt 
waren oder einen beschädigten Scheitel hatten, Bedingungen, die auch 
für die Farnprothallien in Betracht kommen. Bei den isosporen Farnen 
tritt „Adventivsproßbildung“ außerordentlich häufig ein, indes braucht 
auf die Einzelheiten hier nicht näher eingegangen zu werden. 

Zur Bildung besonderer ungeschlechtlicher Vermehrungsorgane, die 
als Brutkörper bezeichnet werden, ist es gekommen bei einigen Lyco- 
podiumprothallien, ferner denen vieler Hymenophylleen und Vittarieen. 
Wir sehen also, daß ebenso wie bei den Lebermoosen die Brutkörper- 
bildung mehrmals unabhängig voneinander in verschiedenen Reihen auf- 
Setreten ist. 


!) Daraus erklärt sich dann (wie bei Hymenophyllum) die seitliche Lage der 
Archegonien-Gruppen. . 


B- 


au FE 0 A a 


II. Pteridophyten. 965 


Bei L. Phlegmaria fand Treu zweierlei Brutkörper, „gewöhnliche“ 
und solche mit verdickter Außenwand. Die ersteren sind eiförmige, 
einem kurzen Stiele aufsitzende Zellkörper, welche direkt zu neuen zylin- 
drischen Prothallien auswachsen. Die dickwandigen Brutkörper entstehen 
auf Prothallien, die sich unter ungünstigen Vegetationsbedingungen be- 
finden. Sie bestehen aus wenigen Zellen, die aber eine dicke Außenwand 
haben. Diese Brutkörper sind dazu bestimmt, eine Ruhezeit durchzu- 
machen, sie können das Perennieren der Prothallien auch unter ungünstigen 
Umständen sichern. Es erinnert dieser Dimorphismus an den für Cavi- 
eularia und Blasia (p. 669) früher geschilderten. 


Fig. 961. Brutkörperbildung bei Hymenophyllumprothallien. /. Trichomanes rieidum 

(B Brutkörper, 7 Trägerzelle, Puerto Ca! ello 1890). 2. Hymenophylium sp. (Tjibodas 

1885). st Stirlzelle, wA Anlage von Haarwurzeln. 3., 4, 5. Trichomanes venosum 
(Blackspur mountains 1898), Brutkörperentwicklung, 6. Keimung eines Brutkörpers. 


Bei den Hymenophyllen sind Brutkörper sowohl bei Trichomanes- 
als bei Hymenophyllum-Arten bekannt (Fig. 961). Ebenso wie wir die Brut- 
körper mancher Liebermoose zurückgeführt haben „auf die Bildung von 
Brutzellen, die aber vielfach schon an der mütterlichen Pflanze sich 


“weiter entwickeln“, trifft dies auch für die Brutkörper der Farnprothallien 


zu. Doch ist die Ablösung einzelner Brutzellen bei Farnen bis jetzt nicht 
bekannt. 
Bei den Vittarieen !) sind Brutkörper bekannt bei Vittaria, Mono- 
Bann: und Hecistopteris, wo sie in Gestalt von Zellreihen auftreten. Die 
eiden Endzellen unterscheiden sich von den übrigen, welche mit Chloro- 
phylikörpern und Stärke erfüllt sind, durch geringere Größe und mangeln- 
den oder doch sehr geringen Chlorophyligehalt.e Die eine davon zeigt 
einen nahezu kreisförmigen braunen Fleck, die Stelle an welcher der Brut- 
körper der Trägerzelle aufsaß. Diese Trägerzellen sind ebenso wie bei 
dem in Fig. 961 abgebildeten Trichomanes nicht gewöhnliche Prothallium- 
zellen, sondern besondere Auswüchse an den letzteren, die als Sterigmen 
bezeichnet wurden. Da an einer Prothalliumzelle mehrere Sterigmen, an 


I) GoEBEL a. a. O. (Annales du jardin botanique de Buitenzorg, Vol. VII: Flora, 
1896, 82. Bd., p. 67 |Heeistupteris]). 
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jedem Sterigma mehrere Brutkörper gebildet werden können, so ist die 
Hervorbringung eine sehr ausgiebige. 

Der Brutkörper entsteht am Sterigma als ein ursprünglich schmaler, 
später an seiner Basis eingeschnürter Auswuchs, der durch eine Wand 
vom Sterigma abgetrennt wird und die Mutterzelle des Brutkörpers dar- 
stellt. Diese teilt sich dann noch durch Querwände; der Brutkörper löst 
sich ab und bringt dann eine neue Prothalliumfläche hervor (bei größeren 
Brutkörpern auch zwei). 

Es ist klar, daß Brutkörperbildung namentlich bei he Prothallien 
der Pteridophyten wichtig ist, die an der Hervorbringung von 
Embryonen durch die Lebensbedingungen oft längere Zeit 
verhindert werden. Jedenfalls ist in der Brutkörperbildung ein Mittel 
für eine unbegrenzte, von der Sporenkeimung unabhängige Vermehrung 
der Prothallien gegeben. 


$S 8. Besondere Anpassungserscheinungen bei den Prothallien. 


Die Gründe, aus denen schon von vornherein bei den Prothallien 
weniger auffallende und zahlreiche Anpassungserscheinungen zu erwarten 
sind als bei den Lebermoosen, sind oben (p. 9353) dargelegt. 
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Fig. 962. Anogramme chaerophylla. /. Junges Prothallium (künstlich ausgebreitet), 

welches eben ein Archegoniophor F anlegt. 2. Ein etwas älteres Prothallium in der 

Seitenansicht (etwas stärker vergr... Sp das der Basis des Prothalliums anhängende 

Exospor. 3. Prothallium aus einem Knöllchen X, entstanden, X, ein neues Knöllchen. 

4. (stärker vergr. als die übrigen Figuren) Knöllchen, aus dem eine neue Prothallium- 
fläche entspringt. 


Es sind keine besonderen Einrichtungen zum Festhalten von Wasser 
bekannt (wenn wir von der Lappenbildung der Prothallien von L. inundatum 
und cernuum, Equisetum und der Gleicheniaprothallien absehen) und bis 
jetzt nur bei Equisetum und zwei Arten der Gattung Anogramme !) Dauer- 
zustände zum Uberstehen von Trockenperioden, und zwar in Gestalt von 


Knöllchen, welche, wie wir gesehen haben, auch bei mehreren Lebermoos- 
gattungen auftreten. 


‘) Weniger ausgeprägte Knöllchenbildung kommt offenbar auch bei anderen Farnen 
vor, wie ja auch bei den Lebermoosen die Bildung von Sklerutien in verschiedenen Ver- 
wandtschaftskreisen wiederkehrt. 
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Für Anogramme wurde oben angeführt, daß sie zu den Farnen ge- 
höre, bei denen die Herzform der Prothallien nicht auftrete Wir be- 
trachten bei A. chaerophylla'!) das Prothallium in dem Fig. 962, 7 abge- 
bildeten Zustand als gleichwertig einem Prothallium von Gymnogramme 
oder Pteris longifolia, an welchem der zweite Flügel noch nicht zur Aus- 
bildung gelangt ist und das Meristem seitlich liegt. Altere Prothallien 
sind nicht, wie dies sonst der Fall ist, flach ausgebreitet, sondern trichter- 
förmig gestaltet. Hinter dem Meristem entsteht nicht wie sonst ein arche- 
gonientragendes, flaches Zellpolster, sondern ein als Knöllchen ausge- 
bildetes Archegoniophor ?). Es dringt in den Boden ein, sein hinterer Teil 
verlängert sieh meist zu einem Stiele, der vorn ein rundliches Knöllchen 
trägt, welches reichliche Stärke und andere Reservestoffe einschließt. Da- 
durch sind die Knöllchen, ganz ähnlich, wie dies für manche Liebermoose 
gezeigt wurde, imstande, Trockenperioden zu überdauern, und wenn sie 
einen Embryo bergen, diesem bei Eintritt günstiger Vegetationsbedingungen 
eine rasche Entwicklung zu ermöglichen. Unterbleibt die Embryobildung, 
so entwickelt sich aus dem Knöllchen ein neuer Prothalliumlappen, der 
seinerseits dann später ein knöllchenförmiges Archegoniophor hervorbringt 
(Fig. 962 3, #). Ahnliche, aber lediglich als vegetative Sklerotien dienende 
Dauerzustände von Adventivsprossen darstellenden Knöllchen können sich 
auch an anderen Stellen des Prothalliums bilden, und bei schlecht er- 
nährten Prothallien entstehen nur solche. Wahrscheinlich hängt es von 
äußeren Bedingungen ab, ob ein gewöhnlicher „Adventivsproß* oder der 
Dauerzustand eines solchen, ein Knöllchen entsteht, ähnlich, wie eine 
solche Beeinflussung wohl auch bei den oben erwähnten „Dauerbrutknospen“ 
von Lycopod. Phlegmaria stattfindet. 

Etwas verwickelter sind dieVerhältnisse beiAnogr. leptophylla*) (Fig. 963), 
einem weit verbreiteten Farn, dessen ungeschlechtliche Generation wie die 
von A. chaerophylla einjährig ist. Es entsteht wie bei A. chaeropbylla zu- 
nächst eine spatelförmige Zellfläche, die sich (einigermaßen dem von Vittaria 
(eschilderten ähnlich) auch lappig verzweigen kann. Das knöllchenförmige 
Archegoniophor entsteht aber nicht (oder doch nur in seltenen Ausnahme- 
fällen) an ihr, vielmehr wird die Basis der Zellfläche mehrschichtig und 
erzeust eine neue Zellfläche begrenzten Wachstums, die auf ihrer 
Unterseite ein Knöllchen-Archegoniophor erzeugt, oder an ihrer Basis eine 
neue Zellfläche hervorbringt usw. Es geht so aus einer Spore eine 
größere Anzahl an ihrer Basis zusammenhängender Prothalliumflächen 
hervor, deren jüngste das Archegoniophor erzeugt. Auch hier sind, wie 
Fig. 963 zeigt, die Prothallien nicht flach ausgebreitet. Durch ihre große 
assimilierende Oberfläche sind sie imstande, größere Knöllchen als die der 
A. chaerophylla hervorzubringen. Diese bilden dann, wenn kein Embryo 
entsteht, zwei (unter Umständen auch drei) Prothalliumflächen aus. Diese 
Prothallien sind also vorzüglich zur UÜberstehung von Trockenperioden 
‚ausgerüstet. 


!) Vgl. Gorser, Flora, 72. Bd. (1889), p. 21#f. 

?2) Diese durch Bower eingeführte Bezeichnung dürfte der früher von mir ange- 
wandten „Fruchtsproß“ vorzuziehen sein. 

°) In Süditalien ist die Pflanze an unkultivierten, etwas beschatteten Örtlichkeiten 
gemein (bezüglich der zeitlichen Entwicklung s. GOEBEL, Enrwicklungsgesch. der Proth. 
von ‚Gymnogramme leptophylla, Botan. Zeitung 1877: und Flora 1887 p 25fi.) Vor 
einigen Jahren erhielt ich Moose mit Erde aus Mysore (Indien). Ich hielt diese feucht, 
es entwickelten sich Zellflächen, die ich sofort für Prothallien von Anogramme lepto- 


phylla hielt. Das waren sie auch, sie hatten sich aus den in dem Moosrasen steckenden 
Knöllehen entwickelt. 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 2. 62 
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Bezüglich der Knöllchenbildung an den Prothallien einiger Equisetum- 
Arten sei auf das p. 945 Gesagte verwiesen. 


$ 9. Gametophyt der Heterosporen. 


Allgemeine Bemerkungen. 


Wenn die heterosporen Pteridophyten hier zusammen besprochen 
werden, obwohl die Heterosporie in sämtlichen Gruppen (wenn wir die 
fossilen mit in Betracht ziehen auch in 
der der Equisetinen und der Spheno- 
phylleen) aufgetreten ist, se ist das, wie 
schon hervorgehoben wurde, darin be- 
sründet, daß hier ein gemeinsames bio- 
logisches Merkmal auftritt. 

Wenn wir aber fragen: was ist 
der „Sinn“ der Heterosporie?. Ist sie 


Fig. 965. Anogramme (Gymnogramme) leptophylla. Habitusbilder zweier Prothallien. 
Links ein freipräpariertes Prothallium mit Knöllehen in Seittnansicht, rechts ein anderes 
von oben, beide etwa 4mal vergr. 


eine Anpassungserscheinung oder eine „rein morphologische*, so finden 
wir darüber in der Literatur — soweit mir bekannt ist — keine Er- 
örterung (mit Ausnahme der kurzen Andeutungen in der 1. Aufl. d. B.). 
Man war so damit beschäftigt, die Fortsetzung der Heterosporie in der 
Samenbildung in ihren verschiedenen Ausbildungsformen kennen zu lernen, 
daß man an die biologische Seite nicht weiter dachte. 

Es kommen hier verschiedene Gesichtspunkte in Betracht. 

Der wichtigste ist offenbar der früher hervorgehobene, dab die Bil- 
dung der Prothallien von der Außenwelt durch die Makrosporenbildung 
in viel höherem Grade unabhängig gemacht ist, als bei den isosporen 
Formen. Diese sind, wie wir sahen, außerordentlich beeinflußbar durch 
Licht und Nährstoffzufuhr von dem Substrat. Manche haben sich ferner 
durch ihre Symbiose mit Pilzen in eine Abhängigkeit von diesen begeben 
und sind dadurch in ihrem Vorkommen wesentlich beschränkt worden. 


i 
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“Anders bei den Heterosporen. Sie brauchen ‚zur Keimung ihrer | 


‚Sporen zwar auch Wasser und eine bestimmte Temperatur, aber keine 
‚weitere Nährstoffzufuhr!,. Demgemäß sind sie in ihrer Keimung auch 
som Licht unabhängig. Das ist allerdings nur für wenige experimentell er- 
‚wiesen (z. B. Salvinia), aber für die anderen höchst wahrscheinlich. Wenn 
‚also auch einige davon noch Chlorophyll enthalten (namentlich bei den 


Hydropterides), so erscheint das physiologisch weiter nicht von Bedeutung 


‘zu sein. Auch der häufige Mangel an Rhizoiden hängt damit zusammen. 
"Wo sie, wie bei Selaginella, an dem Makroprothallien noeh vorhanden sind, 
‘treten sie mit dem Substrat in keine feste Berührung — vielleicht kommen 


sie weniger für die Wasseraufnahme als für das Festhalten spermatozoiden- 
haltiger "Wassertropfen in Betracht. Selaginella ist die einzige lebende 


‚Heterospore, deren Sporen auf dem Lande keimen? “), und bei den in Wasser 


keimenden Makrosporen von Salvinia, Azolla, Marsilia, Pilularia und Isoetes 


‚sind Organe für Wasseraufnahme ohnedies "entbehrlich. Sie treten, wenn 


überhaupt, erst später, bei der Embryobildung auf. 
Daß Makrosporen und Mikrosporen von der Außenwelt in so hohem 


‚Grade unabhängig sind, ist offenbar darin begründet, daß ihnen von der 
Mutterpflanze schon alle die Baumaterialien mitgegeben werden, die sie 


zur Hervorbringung der Prothallien und der "Geschlechtsorgane be- 


dürfen. 

. Ob dagegen die Keimung der Makrosporen, wie bei manchen Sela- 
einella-Arten schon innerhalb der Sporangien beginnt oder nicht, scheint 
mir — abgesehen etwa von der dadurch herbeigeführten Abkürzung der 


" Keimungszeit und dem Vergleich mit den Samenpflanzen — von keinem 
größeren Belang zu sein. Denn in beiden Fällen handelt es sich nur um 


Vorgänge, die auf Kosten der den Makrosporen ein für allemal schon bei 


“ihrer Entstehung mitgegebenen Baumaterialien stattfinden. 


Es ist ein Irrtum, wenn einige Schriftsteller annahmen, daß z. B. bei 
Sel. rupestris die Makrosporen „ganz wie bei höheren Pflanzen im physio- 
logischen Zusammenhang mit der Mutterptlanze bleiben bis der Embryo 


‘Keimblätter und Wurzeln entwickelt habe“. Ein solcher physiologischer 


- 


Zusammenhang ist vielmehr nach Lage der Dinge ganz unmöglich — er 


ist ebensowenig vorhanden, als bei einem Getreidesamen, der abnormerweise 


auf der Ähre keimt, oder einer Farnspore, die innerhalb des Sporangiums 
zum Prothallium auswächst. Dagegen geht bei den Samenpfilanzen die 


Sicherung der Sporenkeimung eben dadurch weiter als bei den Pterido- 
phyten, daß die Makrosporen wirklich auch in ernährungsphysio- 


-logischem Zusammenhang mit der Mutterpflanze bleiben, bis der Embryo 


. fertig ist. Das ist bei keiner lebenden Pteridophyte der Fall, überall 
‚lösen sich die Sporen physiologisch los von der Mutterpflanze ehe sie 


- keimen. 


So ist es auch bei sämtlichen Heterosporen, sie werden nur mit einer 


anderen Mitgift an Reservestoffen ausgestattet, als bei den isosporen 


Formen. Zugleich bedingt das aber die eigentümliche Begrenztheit der 
Prothallienentwicklung. Das Makroprothallium zeigt, trotzdem die Makro- 


;spore noch unverbrauchte Reservestoffe enthält, z. B. bei Marsilia und 
-Pilularia nur unbedeutende Wucherungen, falls die Befruchtung unter- 


)) Damit ist natürlich nicht ausgeschlossen, daß bestimmte Stoffe im Substrate als 


Reiz für die Sporenkeimung in Betracht kommen können. 


2) Bei den terrestrischen Isotten ist die Biologie der Sporenkeimung nicht bekannt, 


X dee Arten sind aber in ihrem Bau Wasserpflanzen ziemlich nahestehend. Die Sporen- 


keimung wird wohl in Wasseransammlungen »tattfinden. 
62* 
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‘bleibt. Auch bei den anderen Formen ist es bis jetzt nicht gelungen, 
‘eine vegetative Weiterentwicklung oder eine Regeneration des Prothalliumis 
herbeizuführen. Vielleicht wäre ‘das möglich, wenn es gelingen. würde, 
Sporen zur Keimung zu bringen, ehe sie im Sporangium „determiniert“ 
‘werden, also unreife Sporen. Es wäre ein Triumph der experimentellen 
'Fragestellung, wenn es gelänge, die sonderbare Entwicklungshemmung, 
‚welche die Makroprothallien zeigen, aufzuheben! 

Die reiche Ausstattung der Makrosporen mit Reservestoffen, welche 
ihre Weiterentwicklung sichert, macht es auch möglich, ihre Zahl be- 
deutend zu verringern. Bei den Mikrosporen kann davon keine Rede 
sein, weil ja außer der Hervorbringung der Gameten auch noch deren 
Vereinigung, d. h. die Befruchtung gesichert werden muß. Da in den 
‘meisten Fällen die Befruchtung dem Zufall überlassen bleibt, und da die 
Zahl der Antheridien, welche ein Mikroprothallium hervorbringt, eine 
kleine ist (vgl. p. 926), so muß eine große Zahl von Mikrosporen gebildet 
werden, um die Befruchtung zu sichern!). 

Bei den mit Sporokarpien ausgerüsteten Marsiliaceen findet wohl 
‘regelmäßig Selbstbefruchtung statt, d. h. die Makrogameten werden von 
:Mikrogameten befruchtet, die demselben Sporokarp entspringen. Die 
Keimung geht so rasch vor sich (Embryobildung findet schon 24 Stunden 
nach dem Aufspringen der Sporokarpien statt), daß es wohl nur in seltenen 
Fällen zu einer Fremdbefruchtung kommt: es müßten zufällig zwei ver- 
schiedenen Pflanzen entstammende Sporokarpien gleichzeitig und benach- 
bart keimen. Damit steht offenbar auch die Archegonienzahl in  Be- 
ziehung. Die Makroprothallien von Marsilia und Pilularia bilden nur 
Ein Archegonium und können dies tun, weil die Befruchtung nur selten 
ausbleibt. 

Bei Salvinia, wo Makro- wie Mikrosporen innerhalb der Sporangien 
keimen, die einzeln im Wasser schwimmen ist die Befruchtung weniger 
sicher — wird aber wahrscheinlicher dadurch, daß längere Zeit hindurch 
‘neue Archegonien sich bilden. Azolla entläßt die Mikrosporen in schaumige 
' Massen eingebettet aus den Sporangien. Diese „Massulae* (Fig. 964 7 8) 
sind ausgerüstet mit den merkwürdigen Hacken (Glochidien), durch welche 
sie die Makrospore sozusagen „entern“ (Fig.464). Hier bilden sich schon viel 
weniger Archegonien — zunächst nur Eines, wenn dieses unbefruchtet 
bleibt, entstehen noch einige andere. Die Einzahl der Archegonien von 
Pilularia und Marsilia beruht also sicher auf Reduktion. 

Selaginella und Isoetes verhalten sich in der Sporenaussaat wesent- 
lich verschieden, erstere schleudert die Sporen weg, letztere besitzt auch 
' bei den landbewohnenden Formen keinen besonderen Offnungsmechanismus 
der Sporangien. Es ist wohl anzunehmen, daß die Sporen bei Regen fort- 
geschwemmt werden. Die Makrosporen ‘der wasserbewohnenden Isoeten 
sollen angeblich von Enten gefressen werden, die dabei auch zur Ver- 
' breitung mitwirken können — was natürlich auch bei den landbewohnen- 
- den Arten möglich ist. Immerhin ist es dem Zufall überlassen ob Mikro- 
- und Makrosporen zusammen verbreitet werden. 

Bei Selaginella werden die Makrosporen viel weiter weggeschleudert 
als die Mikrosporen. Da diese aber viel leichter sind als jene, können 

sie e durch Luftströmungen weitergeführt werden, ehe sie zu Boden sinken. 


!) Das geschieht aber auch noch dann, wenn wie bei Sel. spinulosa keine Befiuch- 
‘tung mehr stattfindet. Trotzdem werden in jedem Mikrosporangium weit über tausend 
-. Mikrosporen. gebildet, ebenso wie A den en. Taraxacum- 2. Pollen in Menge 

erzeugt ie 


re 
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Für eine ausgiebige Fernyerbreitung mag die Notwendigkeit, daß Makro- 
und Mikrosporen nahe beieinander keimen müssen, eine gewisse Schwierigkeit 
bieten. WARBURG!) will darauf die beschränkte Verbreitung der einzelnen 


Fig. 964. 7 „Massulae‘ von Azolla filieuloides mit 11 Mikrosporen und einfachen Glo- 
chidien nach BERNARD. 8 „Massulae‘‘ von Azolla caroliniana mit 14 Makrosporen und 
‚geteilten Glochidien nach Berwarnd. 9 Makrospore mit 3 anhaftenden ‚„Massulae“. 

(Aus Lorsy, Stammesgeschichte.) 


Arten und den großen Endemismus der meisten heterosporen Pterido- 
phyten zurückführen. Indes dürfte die Heterosporie dabei nur neben- 
sächlich in Betracht kommen. Es scheint mir das schon daraus hervor- 
zugehen, daß die Selaginella-Arten, bei denen, wie z. B. bei S. anocardia, 
die Embryobildung in den Makroprothallien ohne Befruchtung erfolgt, 
Arten also, die sich von der Schwierigkeit der gleichzeitigen Verbreitung 
von Mikro- und Makrosporen unabhängig gemacht haben, soweit mir be- 
kannt, keineswegs eine weitere Verbreitung zeigen als die anderen. 

Diese apogamen Arten sollen bei Besprechung der Apogamie erwähnt 
werden. Wahrscheinlich wird ihre Zahl bei weiteren Untersuchungen sich 
noch erheblich steigern. 

Vielleicht liegt apogame Embryobildung auch vor bei der Makro- 
‚sporenkeimung von Sel. rupestris und Sel. apus, in deren Gestaltung man 
eine Annäherung an die Samenbildung zu finden glaubt, hat ?). 

-  ‚Sel. rupestris gehört zu den Arten, die verhältnismäßig wenig Mikro- 
sporangien hervorbringen. In meinen Kulturen traten während des 
Sommers nur Makrosporangien auf, Ende August in einigen auch Mikro- 


4) Wargurg, Monsunia I (1900) p. 135. 

3) F. A. Lyon. A study on the sporangia and gametophytes of Selaginella apus 
and Sel. rupestris. Bot. Gazette XXXIL 191. — Gorser, Über sex. Dimorphismus bei 
Pflanzen. Biol. Zentralbl. XXX (1910) p. 676. 
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sporangien in geringer Zahl. F. A. Lyon gibt an, daß die Selagmella- 
rupestris-Blüten, die zunächst nur Makrosporangien enthalten, im nächsten 
Frühjahr weiter wachsen und Mikrosporangien hervorbringen. ‘Wie bei 
einigen anderen Selaginellen bilden sich bei S. rupestris iu den Makro- 
sporangien meist weniger als 4 (1—2) Makrosporen vollständig aus), deren 
Schwesterzellen bleiben in der Entwicklung zurück. Die Sporen werden 
nicht wie sonst herausgeschleudert. Sie können wohl herausfallen, aber 
auch innerhalb der Makrosporangien liegen bleibend bis zur Entwicklung 
von Keimpflanzen fortschreiten. Nach F. A. Lyon soll eine Befruchtung 
durch (zufällig hineingewehte) Mikrosporen stattfinden. Selbst wenn dies 
der Fall sein sollte — einstweilen wird man die schon von Hieronymus 
ausgesprochene Vermutung, daß eine apogame Entwicklung stattfinde, immer 
noch für möglich halten ?) — würde aber kein Übergang zur Samenbildung 
vorliegen. Die Makrosporen sind, wie schon betont wurde, physiologisch 
auch hier vom Makrosporangium nach ihrer Fertigstellung ganz unab- 
hängig. Daß sie stets darin liegen bleiben, ist weder nachgewiesen 
noch wahrscheinlich. Es liegt nur eine Hemmung der Aussaatvorrichtung 
vor. Der sonst so vortrefflich arbeitende Schleudermechanismus versagt, 
eine Eigentümlichkeit, die an sich unzweckmäßig ist, die aber hier des- 
halb weniger ins Gewicht fällt, weil die Pflanze auch vegetativ sich ver- 
breiten kann, also nicht etwa wie Sel. spinulosa auf Sporenkeimung allein 
angewiesen ist. Mit anderen Worten: in dem Verhalten dieser Arten 
kann ich nur eine Rückbildung, keinen Fortschritt zur Samenbildung sehen. 
Das „samenartige Sporangium“, von welchem LoTsy ?) spricht, besteht also 
nur in der phylogenetischen Phantasie, nicht in der Wirklichkeit. 


$ 10. Prothallienbildung bei Selaginella. 


Näher zu untersuchen ist u. a. das zeitliche Verhalten der Mikro- 
sporenkeimung zu dem der Makrosporen. HOFMEISTER gibt für S. helve- 
tica an*), daß die Spermatozoidentleerung in den Mikrosporen erfolge 
ehe die gleichzeitig ausgesäten Makrosporen Archegonien entwickeln. In 
diesem Falle würde also eine nachträgliche Aussaat von Mikrosporen er- 
forderlich sein. Ob die stacheligen Fortsätze der Mikrosporen mancher 
Arten (z. B. Sel. Martensi) im Zusammenhang mit der Verbreitung stehen? 

Die cytologischen Vorgänge bei der Keimung der Makrosporen zu 
schildern, liegt keine Veranlassung vor. Nur so viel sei erwähnt, daß zu- 
nächst eine „freie“ Kernteilung stattfindet — was offenbar bedingt ist 
dadurch, daß ein verhältnismäßig kleiner Zellkern in einer großen Proto- 
plasmamasse liegt. 

Es muß erst eine Vermehrung der Kernsubstanz und eine Verteilung 
der Kerne im Protoplasma eintreten ehe Zellbildung erfolgt. Zweitens 


!) Bei S. monospora Lrr. fand ich nie nur Eine Makrospore, wie nach dem Namen 
zu erwarten wäre, sondern wechselnde Verhältnisse, z. B. eine große, drei kleine, eine 
grobe, zwei mittlere, eine kleine, drei ziemlich große, eine kleine usw. 

*) Ich erhielt, wie a. a. O. mitgeteilt ist, aus isoliert ausgesäten Makrosporen, die 
39 Jahre im Herbar gelegen hatten, in zwei Fällen Keimpflanzen. Frisch ausgesäte 
Makrosporen hatten solche nach einem halben Jahre nicht gezeigt. Beide Beobacht ngen 
genügen indes nicht zu einer Schlußfolgerung: im ersten Falle konnte eine Weiter- 
entwicklung von 1870 durch normale Befruchtung entstandenen Embryonen vorliegen, 
im zweiten ein „Keimverzug‘‘ der Makrosporen oder unzweckmäßige Keimungsbedin- 
gungen. 

®) J. P. Lorsy, Vortr. über botan. Stammesgeschichte II p. 49. 

*, HormEIsTerR, Vergleich. Untersuchungen p. 123. 
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ist hervorzuheben, daß die Sporen „polar“ differenziert sind. Die Kern- 
teilung und Zellbildung beginnt in dem oberen Ende der Spore, und das 
hier gebildete Prothal- 
lium hat auch andere 
Eigenschaften, als das 
der gewölbten Sporen- . 
_ basis zugekehrte. Das 
erstere können wir als 
das generative bezeich- 
nen (Fig. 965, 966), weil 
es die Archegonien her- 
vorbringt. das letztere 
als das vegetative. Es 
dient lediglich zur Ab- 
lagerung von Reserve- 
 stoffen. Wahrscheinlich 
wird der Unterschied be- 
_ dingt durch verschiedene 
-  Baustoffverteilung in der 
 Makrospore. die wohl 
auch die Ursache davon 
ist, daß das generative Fig. 965. Selaginella dentieulata (nach Baucawmans). 
. Ende der Makrospore ? zn ea > = een im en 
Fe schni ergr. 140). 3 RBeifes Archegonium im Längs- 
er oben zu liegen schnitt. "Hk Halskanalzelle. Bk Bauehkanalzelle, h Hals- 
a rospären zellen, e künftige Eizelle (Vergr. 250). 


von Selaginella keimen bei den einen Arten (S. spinulosa. rubricaulis, 
Galeottii) erst nach, bei anderen (S. denticulata, helvetica, Martensii, 
lepidophylla. Willdenowi. serpens u. a.) vor ihrer Entleerung aus den 


Fig. %6. 7 Keimende Makrospore von Selaginella Kraussiana in Seitenansicht. Das 

Prothallium tritt aus der gesprengten Sporenhülle hervor, anf seinem Scheitel Arche- 

zonien, in den Winkeln der gesprengten Sporenhülle drei Rhizoidhöcker (Vergr. 52). 

- 2 Aufgesprungene Makrospore von Sel. Martensii von oben. 7 Archegonien mit drei 
Rhizoidhöckern sichtbar (Vergr. 150). Nach Bevchmann. 
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Sporangien !). Selbst die ersten Archegonanlagen sind an den Makropro- 
thallien vor der Entleerung oft vorhanden. 
Das Prothallium bildet einen Zell- 

körper, welcher die Makrosporen er- 
füllt und später am Scheitel sprengt. ©. 
Wieweit dabei die von BRUCHMmann 0% 
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Fig. 968. 7. Längsschnitt durch ein Makropro- 

Fig. 967. Selaginella Galeottei (nach Brucumasn).  thallinm von -Selaginella Galeottei mit Arche- 

Keimende Makrospore mit großen Rhizoidhöckern gonien und jungem Embryo. rh Rhizoidhöcker. 

am Prothallium. In den borstigen Rhizoiden Oben links (8.) Rhizoidhöcker im Querschnitt, 
haben sich drei Mikrosporen (mi) gefangen. Vergr. 75. (Nach Brucnnmann.) 


968, 969), welche bei manchen Arten auffallend hervortreten, scheint 
fraglich. - Sie kommen wohl hauptsächlich als Rhizoidpolster in Betracht, 
deren Anlage durch die drei Kanten, die sich oben an der Makrospore 
befinden, bestimmt ist. Und zwar dienen die abstehenden Rhizoiden hier 
wie ähnliche bei den Moosen erwähnte Bildungen, sowohl hauptsächlich 
als kapillare Wasserfänger, die als solche namentlich auch für die Be- 
fruchtung von Bedeutung sein werden. 

Im übrigen ist an dem Prothallium der obere kleinzellige, generative 
Teil von dem unteren großzelligen, vegetativen, bei den einzelnen Arten 
verschieden scharf abgegrenzt. 

Bei einigen — und zwar bei solchen, bei denen die Prothallienbil- 
dung in zwei zeitlich getrennten Abschnitten vor sich geht — sind diese 
beiden Teile durch ein „Diaphragma“ getrennt, das man früher für ein 
bei allen Selaginella-Makrosporen vorkommendes Gebilde hielt. Das 
„Diaphragma“* tritt auf als eme dicke mit Tüpfeln versehene Membran- 
schicht an der Basis des zuerst entstandenen („primären“) Prothalliums 
(Fig. 969) bei S. Kraussiana, helvetica, Poulteri, während S. spinulosa, 


!) Worauf die Verschiedenheit beruht, ist nicht bekannt. Man könnte vermuten, 
daß die im Sporangium keimenden Makrosporen mehr Wasser enthalten als die nach der 
Entleerung keimenden. 
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‚apus, cuspidata, lepidophylla, Martensii, Willdenowii') kein Diaphragma 


‚aufweisen. Wo dies vorhanden ist, ist seine Bildung offenbar durch die 


%9. Längsschnitt durch den oberen Teil eines Makroprothalliums yon Selaginellas 
Poulteri. a,—a, Archegonien verschiedenen Alters, a, und a, befruchtete Archegonien 
mit Embryonen, rk Rhizoidhöcker, d Diaphragma, b Exospor, e Endospor. 


FR) Nach BRUCHMAanKN.) 
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zeitweilige Unterbrechung der Prothallienentwicklung bedingt. Man wird 
seit Auftreten also wohl auch bei Arten, bei denen es sonst vorhanden 
ist, verhindern können, wenn veranlaßt wird, daß die Prothallienentwick- 
lung ohne zeitweilige Unterbrechung verläuft. 


e- s 1. 

Die Makroprothallien von Isoetes stimmen im wesentlichen 
mit den diaphragmalosen Makroprothallien von Selaginella überein, nur 
laß keine Rhizoidhöcker und bei I. lacustris auch keine Rhizoiden an- 
st werden. Bei I. Malinvernina sah ArxoLpr?) noch einige Rhizoiden 
sten — in dem Spalt zwischen zwei Klappen der Makrosporenhülle, 
'ın ähnlicher Verteilung wie bei Selaginella — bei landbewohnenden 
men sind sie vielleicht noch mehr entwickelt. 


E- $ 12. 

- Die Makroprothallien der heterosporenFarne unterscheiden sich 
von denen der heterosporen Lycopodinen dadurch, daß nur der „genera- 
ive, primäre“ Teil des Prothalliums entsteht (Fig. 972), dagegen die Bildung 
les sekundären ausbleibt. Der Innenraum der Makrospere wird also nur im 
jeren Teil mit Zellgewebe erfüllt, der untere bleibt frei davon. Er ent- 
außer dem Protoplasma einige Zellkerne und einen Vorrat von Re- 
Es sei dabei bemerkt, daß die Bestimmung der Selaginella-Arten in den bota- 
nischen Gärten vielfach unrichtig ist. 

- 2) Botan. Zeitung 54 (1896) Taf. VI Fig. 10. 
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servestoffen. In diesem Verhalten liegt zweifellos gegenüber dem der hetero- 
sporen Lycopodium eine Reduktion. Das sei um so mehr hervorgehoben, 
als diese Erscheinung wieder zeigt, dab 
die Lycopodinen den Farnen gegenüber 
„primitivere“ Charaktere aufweisen. Daß 
die Makroprothallien der heterosporen 
Farne noch Chlorophyll entwickeln, kann 


Fig. 972. Längsschnitt durch eine 
Makrospore von Salvinia natans. 
Oben das Prothallium (kein Arche- 
gonium getrofien), unten der als 
Speicher dienende Hohlraum mit 
Kernen und Protein- und Stärke- 
körnern. (Nach ArsorDpı.) 


Fig. 9:0. Salvinia natans. Schnitt durch 

eine Makrospore. «a Stück der Makrosporan- 

gienwand, b Eyispor, ce Exospor, d Endospor. 

Im Innern der Makrospore oben ein Zellkern, 

: dann Proteinmassen (e) und Stärkekörner (f). 
(Nach Arnorpr.) Stark vergr. 


i 


Fig. 973. Salvinia natans. ]. Gekeimte 
Makrospore (nach PrrisestEm). a Arche- 
gonien. sk Scheitelkante, außen die Wand 
des Makrosporangiums. II. (stärker vergr., 
nach Bauke), Pıothallium, von oben ge- 
sehen, 3 Archegonien und die Mutterzelle 
Fig. 971. Längsschnitt durch ein junges Makro- (m) eines vierten sichtbar. sk Scheitelkante, 
prothallinm von Salvinia natans (stark vergr.) F' Stellen, wo die Flügel sich entwickeln 
mit zentraler Archegonanlage. (Nach ArnorDpı.) werden. 


nicht ais Gegengrund gegen diese Annahme angeführt werden, denn der 
Chlorophyllgehalt ist ganz nebensächlich. Von den Makrosporen abge- 


EEE. SEE Si N ek Wehr Dates 
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trennte Prothallien von Salvinia fand Arnorpı!) weder eine Weiterent- 
wicklung der Embryonen, noch eigenen Wachstums fähig. Auch läßt 
sich deutlich innerhalb der Gruppe selbst (obwohl sie aus zwei, wahr- 
scheinlich nicht miteinander zusammenhängenden Reihen besteht) eine 
weitere Reduktion verfolgen. Das Prothallium von Salvinia ist noch stärker 
entwickelt als das von Azolla, Marsilia und Pilularia — das bei Salvinia 
zuerst angelegte Archegonium bleibt bei den letztgenannten Arten das 
einzige. 
 Salviniaceen. Fig. 970 zeigt eine angekeimte Makrospore (mit 
einem Teil der sie umgebenden Makrosporangienwand) im Längsschnitt. 
Fig. 971 ein junges Prothallium mit der zentralen Anlage des ersten 
Archegoniums. Die Prothallien sind chlorophylihaltig, freilich in ver- 
_ schiedenem Grade; die von Salvinia haben viel, die von Azolla carolıniana 
sehr wenig Chlorophyll. Salvinia nähert sich auch dadurch am meisten 
dem Verhalten der übrigen Farnprothallien, daß es ein Meristem besitzt. 
Fig. 973 1I zeigt ein Prothallium von oben betrachtet. Es hat die 
 estalt eines gleichschenkligen Dreiecks mit abgestumpften Ecken. Der 
_ der Dreieckspitze zugekehrte Teil bleibt steril. Der Grundlinie des Drei- 
ecks etwa parallel sind 3 Archegonien aufgetreten. Wenn eines davon 
befruchtet wird, hat es damit sein Bewenden, anderenfalls entstehen aus 
dem mit sk bezeichneten Meristem neue. Wir können sagen, daß das 
ganze Prothallium etwa dem Gewebepolster eines Polypodiaceenpro- 
'thalliums entspricht, nur dab die Archegonien auf der Oberseite ent- 
stehen. Sogar 2 Flügel entstehen später aus dem Meristem, aber nicht 
nach vorwärts, sondern nach rückwärts. Indes ist es kaum wahrschein- 
lich, dab diese Flügel etwa denen des Polypodiaceenprothalliums ent- 
sprechen. Wahrscheinlich dienen sie dazu, die absorbierende Oberfläche 
_ des Prothalliums zu vergrößern und sind so bei der Zufuhr von Aschen- 
_ bestandteilen für den Embryo beteiligt. Die Tätigkeit der Scheitelkante 
‚ist übrigens — ebenso wie bei den Polypodiaceen — eine zeitlich be- 
grenzte, es geht aus ihr wohl eine größere Anzahl von Archegonien, aber 
keine vegetative Entwicklung hervor. 
EB. Für die Art der Archegonienbildung ist das Licht im Gegensatz zu 
dem Verhalten der isosporen Farne ohne Bedeutung — was alles in 
| _ Übereinstimmung mit der oben gegebenen Ausführung bezüglich der 
_ „Determination“ der Makrosporen ist. 
| Die Makroprothallien von Azolla°) sind noch Kleine und denen von 
 Salvinia gegenüber reduziert. Zur Ausbildung eines Meristems scheint es 
_ nicht mehr zu kommen. Es bildet sich zunächst ein Archegonium, damit 
hat es, wenn dieses befruchtet wird, sein Bewenden; bleibt es unbefruchtet, 
- so entstehen bis zu 10 weitere (bei Salvinia findet man an unbefruchteten 
_ Prothallien die 4fache Zahl). 
u Bei den Marsiliaceen bleibt es bei dem Einen Archegonium von 
_ vornherein, das Prothallium entwickelt hier zwar Rhizoiden und zeigt, 
wenn keine Befruchtung stattgefunden hat, eine Wucherung, es bildet 
aber weder neue Archegonien noch adventive Sprossungen und geht bald 


A 


f 


ms 


E 1) Bee: Beiträge zur Morphologie der Keimung von Salvinia natans, Flora 
1 
SD Die Azolla- Makrosporen keimen unter Wasser (GOEBEL, pflanzenbiolog. Schilde- 
rungen III, p. 272), also nicht schwimmend, und steigeu dann erst an den Wasserspiegel 
empor. Dasselbe beobachtete ich bei Marsilia Drummondi; erst mit der Entwicklung 
der Interzellularräume der Keimpflanze steigt das ganze Gebilde in die Höhe, die nicht 
‚befruchteten Makrosporen bleiben unten liegen. 
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zugrunde. Das Verhalten der Mikroprothallien ist schon bei der Ber 
sprechung der Antheridienbildung geschildert worden. 

Hier sei nur noch einmal daran erinnert, daß auch bei so 
Farnen die Prothallienbildung durch schlechte Ernährung sehr reduziert 
(vgl. Fig. 363) und bei „gut“ ernährten Prothallien die Antheridienbildung 
unterdrückt werden kann. Die Heterosporie ist also nichts anderes, als die 
Ausnützung von Entwicklungsmöglichkeiten, wie sie schon bei isosporen 
Farnen gegeben sind. Aufgabe der experimentellen Morphologie wird es 
sein, zu “prüfen, ob bei den heterosporen Pteridophyten die Heterosporie 
und die dadurch bedingte große Verschiedenheit von Mikro- und Makro- 
prothallien nicht doch noch eine veränderbare ist (vgl. p. 152). 


3. Kapitel. | 
Die Embryobildung. 3 


$s 1. Einleitung. 


Teleologisch betrachtet ist der „Zweck“ der Gametophyten iedielich 
der. der Gameten- bzw. Zyeotenbildung. Es ist das eine Aufgabe, der 
sich die Gametophyten vielfach so ausschließlich widmen, daß sie dabei 
ihre Selbständigkeit mehr und mehr verlieren und immer mehr der Be- 
einflussung von seiten des Sporophyten unterliegen. Sie werden von diesem 
sozusagen immer mehr unterjocht und domestiziert: wie eine Bäuerin eine 


(sans — sehr gegen deren Willen — mit Nahrung vollstopft, um sie: fett 
zu machen, so werden die Makrosporen überernährt — sie sollen Embry- 


onen hervorbringen, weiter nichts. Ist das erfolgt, so werden sie meist 
vom Embryo ausgesogen und sterben ab. 

Diese Auffassung ist freilich nur dann berechtigt, wenn man die 
Gametophyten als ein ursprünglich selbständig lebendes Gebilde betrachtet. 
Daß auch eine andere möglich ist, wurde auf p. 907 angedeutet. Indes 
läßt sich derzeit nichts anführen, was diese rein hypothetische Annahme 
stützen könnte. 


82. Allgemeines. 


Die Embryoentwicklung der Pteridophyten ist lange Zeit nur nach 
der rein morphologischen Seite hin behandelt worden. 

Vor allem suchte man festzustellen, wie die Zerklüftung der befruch- 
teten Eizelle durch Teilungswände vor sich geht und wie die Organbildung 
auf die Zellteilungsfolgen zurückgeführt werden kann. 

Man gelangte dabei zu einer Art „Mosaiktheorie“ für den Embryo 
d. h. man nahm, speziell bei den Farnen (vgl. Fig. 975) an, daß. sich aus 
der zunächst indifferenten Eizelle unabhängig voneinander folgende 
Organe ausbilden: 1. der Sproßvegetationspunkt, 2. ein oder zwei Blätter, 
der Kotyledon bzw. die Kotyledonen, 3. eine Wurzel, 4. ein Saugorgan, das 
man früher als „Fuß“ bezeichnete (was höchst überflüssig ist). Diese ur- 
sprünglich bei den Farnen gefundenen Organe suchte man auch bei. allen 
anderen nachzuweisen. 

Nun kann die Wurzel z. B. bei Salvinia (Fig. 974) ganz verkümmern 
und bei manchen Lycopodium-Arten tritt ihre Bildung erst spät ein, wenn 
der Embryo schon vom Prothallium unabhängig geworden ist. Also kann 
die Wurzelbildung nicht als etwas allgemein den ersten Entwicklungsstadien 
des Embryo Zukommendes betrachtet werden. 
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Von einem besonderen Saugorgan aber kann man nur dann sprechen, 
“wenn es äußerlich als solches hervortritt. Das ist — wie unten gezeigt 
‘werden soll — durchaus nicht immer der Fall, es liegt aber kein Grund 
:vor das Vorhandensein eines Saugorgans anzunehmen. wenn es nicht deut- 
‚lich als ein besonderes Organ wahrnehmbar ist. 

Außer den genannten Organen des Embryo findet sich bei einer An- 
‘zahl von Formen auch noch ein „Embryoträger“, d. h. es wird nicht das 
ganze Zellenmaterial des Embryo (abgesehen vom Haustorium) zum Auf- 
bau der Keimpflanze benützt, sondern ein Teil davon dient der vorüber- 
‚gehenden Aufgabe, den Embryo in das Prothalliumgewebe hineinzuschieben 
und ist außerdem auch bei der 
Nahrungsaufnahme tätig. 

Mit dem Auftreten des Em- 
bryoträgers ist eine „polare“ Diffe- 
renzierung auch äußerlich gegeben. 
Wenn sie auch etwas anders er- 

folgt, als bei den Samenpflanzen, 
so entspricht doch das dem Em- 
‚bryoträger abgekehrte Ende des 
‚Embryo einem „Sproßpol“, wäh- 
rend die Wurzelausbildung dem / 
Embryoträger benachbart, aber A 
nie als dessen unmittelbare Fort- 
setzung erfolgt. 

Zu der oben erwähnten als 
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‚fassung der Organbildung am Em- 
bryo gelangt man, wenn man die 
"Art der Organbildung im späteren 
Lebensalter der Pflanze als Aus- 7 
gangspunkt nimmt, also den Sproß- 
vegetationspunkt nur dann als 
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charakteristisches, Scheitelzell- 


. dieselben Erscheinungen wie bei 


‘der Embryobildung — also an- Er ee 
4 - sg : £ ig. 974. Salvinia natans. Embryo im Längs- 
scheinend unabhängige Ausgliede schnitt. pr Prothallium, S zellenleerer Raum der 


rung der ersten Organe auch bei Makrospor-, e Exininm, p Perinium, xpw Spor- 
der apogamen Sproßbildung von angiumwand, embr Embryo, f Saugorgan. bl,, 
‘ Prothallien und bei der Entstehung bIl,, bl, die 5 ersten Blätter, st Stammscheitel. 
blattbürtiger Sprosse und bei der Vergr. 10). (Nach Pamesaeım.) 
‚Regeneration auf). 

ö In all diesen Fällen ist aber auch eine andere Auffassung möglich: 
bei der Embryoentwicklung die, im Embryo eine junge Pflanze zu sehen. 
‘die unter ganz besonderen Verhältnissen sich ausbildet — namentlich da- 
‘durch, daß sie zunächst als Parasit auf dem Prothallium lebt und erst 
später autotroph wird. Ihre Organe: Wurzel und Blätter weichen ın 
‘nichts Wesentlichem von den später auftretenden ab. Namentlich 
‚ist auch das erste Blatt zum Sproßvegetationspunkt ebenso gerichtet wie 


4“ 


‘  ». %) Vgl. Dorosc#zs-Uunär, Studien zur Regeneration und Polarität der Pflanzen, 
Flora 102 (1911) p. 19. 
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die späteren: wie diese kehrt es ihm seine Oberseite zu. Nichts hindert 
uns, einen Sproßvegetationspunkt auch als vorhanden anzunehmen, ehe er 
die später auftretende Zellenanordnung erreicht hat. Sind doch auch 
sonst Beispiele genug dafür vorhanden, daß die Zellenanordnung an den 
Vegetationspunkten im Verlaufe der Entwicklung sich ändert (z. B. am 
Farnblatt). ‘Außerdem ging die „Mosaiktheorie*“ aus von den lepto- 
sporangiaten Farnen, und läßt sich nicht ohne weiteres auf alle anderen 
Pteridophyten übertragen. 


Schon Prin6sHEIM faßte — allerdings auf Grund nicht ganz richtiger 
Beobachtungen ') — den Embryo von Salvinia als einen einheitlich wach- 
senden Sproß auf. Später hat namentlich BowEr, wie mir scheint mit 
Recht, diese Auffassung betont. Sie gilt, wie schon in der 1. Aufl. d. B. 
nachzuweisen versucht wurde — zweifellos auch für den Embryo der 
Samenpflanzen. 

Der Embryo der Pteridophyten erscheint dementsprechend als ein Sproß, 
dessen Sproßachse häufig (aber nicht immer) einen haustorialen Auswuchs 
trägt. An dieser Sproßachse entstehen ein oder zwei Blätter in etwas 
von dem späteren Verhalten abweichender Weise und (ganz wie sonst auch) 
eine Wurzel. Wie oben schon betont wurde, bildet sich eine „Haupt- 
wurzel“ bei keiner zu dieser Gruppe gehörigen Pflanze aus. Es ist das 
eine Anordnung, die erst bei den Samenpflanzen auftritt. 


Ss 3. Die Beziehungen des Embryos zum Prothallium. 


Man kann die Orientierung der Embryonen einerseits nach ihren Be- 
ziehungen zum Prothallium und zur Außenwelt andererseits vergleichend 
untersuchen. 

In beiden Fällen sind, wie erwähnt, zwei Typen von. Embryonen zu 
unterscheiden: solche mit und solche ohne Embryoträger. 

Bei den ersteren gestaltet sich ein Teil des aus der Zygote hervorge- 
gangenen Zellenmaterials zum Embryoträger, der bei typischer Ausbildung 
sich verlängert und den Embryo in das Prothalliumgewebe hinabschiebt. 

Damit ist eine polare Differenzierung des Embryos gegeben: der 
Embryoträger bildet die Basis, der Sproßteil die Spitze. Wenn die Arche- 
sonien aufrecht stehen, muß sich der Embryo später krümmen (Fig. 976. IV), 
um seinen Sproßteil nach außen zu bringen. An der Krümmungsstelle 
entsteht als Anschwellung das Saugorgan (Fig. 976. IV) und diesem be- 

nachbart eine Wurzel oder ein Wurzelträger. 

Dieser Typus tritt am verbreitetsten auf bei den Lycopodinen. 

Es ist in den schematischen Zeichnungen Z/I und IV Fig. 976 ohne 
weiteres ersichtlich, daß das Saugorgan so gelagert ist, daß es dem Pro- 
thallium, aus dem es seine Nahrung bezieht, zugekehrt ist. Die Wurzel 
liest so, daß sie leicht ins Freie gelangen kann, ohne größere Strecken 
des Prothalliums durchbrechen zu müssen. Auch der Sproßscheitel ge- 
langt durch seine Krümmung in eine Lage, die ihm das Freiwerden vom 
Prothallium, bei Selaginella (Fig. 976 IV, 986) auch von der derben 
Außenhülle der Makrospore erleichtert. 

Bei den ÖOphioglosseen (Botrychium Fig. 976 II) ist gleichfalls das 
Saugorgan dem Prothallium zugekehrt, der Sproßscheitel aber so orien- 


!) PrisssHem (Salvinia natans, Jahrb. f. wiss. Botanik III, 1863) glaubte, daß die 
erste Embryozelle selbst zur Scheitelzelle der Hauptachse werde. of So 
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tiert, daß er ohne Krümmung schon der freien Prothalliumoberfläche zu- 


gekehrt ist. 

Bei den leptosporangiaten 
Farnen (Fig. 975) stehen die 
Archegonien auf der Unter- 
seite der Prothallien; es ist 
klar, daß das Saugorgan dem 
Prothallium, aus dem es seine 
Nahrung bezieht. zugekehrt 
sein muß. Die Wurzel wird 

den Archegoniumbauchteil 
am leichtesten durchbrechen, 
wenn sie nach unten liegt, 
der Stammvegetationspunkt 
müßte, wenn er nicht schon 
nach oben hin angelegt wäre, 
durch Krümmungen diese 
Lage zu erreichen suchen. 
Der Kotyledon wirkt mit beim 
Durchbrechen der Kalyptra 


Fig. 975. A Embryo von Pteris serrulata (nach 
KıEnıTz-GERLOFF) im Längsschnitt. / Erste lei- 
lungswand („Basalwand“). ZI Senkrecht zu dieser 
stehende Quadrantenwand. S Stammoktant, b Ko- 
tyled.n, w Wurzel, f Saugargan. II Längsschnitt 
einer Keimpflanze von Pteridium aquilinum (nach 
HorFMEISTER). aw gesprengter Archegoniumbauchteil. 


(d.h. des nach der Befruch- 
tung herangewachsenen Bauchteiles des Archegoniums resp. des ihm be- 
nachbarten Gewebes). Die Keimpflanze muß sich hier rasch selbständig 


Ei 


nat 008, 


situ 
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Fig. 976. Schemat’sche Zeichnungen für die Orientierung der Organe am Embryo," ent- 
worfen mit Benutzung von Abbildungen vn JErFREY (1/1), BrucHnmann (/11.), PFEFFER 
(IV). I. befruchtetes Archegınium eines isosporen leptosporangiaten Farn, S Staumm- 
scheitel, # Haustorium, Co Kotyleduon, W Wurzel. /I. Botrychium virginianum, 
Pruthalliumlängs-chnitt, der ganze untere Teil des Embryos wird zum Haustorium (f), 
die Wur,el W und der Stammscheit:] gehen aus der oberen Hälfte hervor. III. Lyco- 
podium clavatum, Et Embryuträger, W Wurzel. IV. Selaginella, A Archegonien, H Hypo- 
kutyl, W Wurzelträger. 
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machen, da im Prothallium weniger Reservestoffe vorhanden sind, als: bei 
den viel massigeren Gametophyten der Lycopodinen und Öphioglosseen. 
Daß zum Archegonium der Sproßscheitel in Fig. 976 I anders gelagert 
ist, als ın Fig. 976 II, ist ohne weiteres klar. 

Es lassen sich für die Lagerung folgende Regeln aufstellen. 

1. Der Sproßvegetationspunkt des Embryos (S Fig.978) ist stetsnach oben 
gekehrt, gleichgültig, welche Lage das Archegonium einnehmen mag. Er 
kommt zwar durch die frühzeitige Entwicklung des Kotyledons in eine 
etwas exzentrische Lage, aber die Längsachse des Sprosses (in Fig. 978 
durch Strichelung angedeutet) ist annähernd vertikal. 

In der genannten Abbildung ist die 
des Archegonienhalses mit A bezeichnet. 
dieser sieht nach unten bei den isosporen 
leptosporangiaten Farnen Fig. 978 1 und bei 
den Marattiaceen Fig. 978 3. Er liegt an- 
nähernd horizontal bei den Marsiliaceen (Fig. 


AN 1 Re. = 97 
Fig. 977. (Nach a , (Fis\ PAR (GN (GN 
Selaginella denticulata. Keimende \w\@) \wi F) S- 
Sporen, rechts eine Makrospore \ nr) 
A | A 


mit Keimpflanze, deren Kotyle- 

donen noch nicht entfaltet sind. 

Der kurze Wurzelträger bildet Fig.978. Sehema für die Organbildung am Em- 

die Fortsetzung des Hypokotyls. bryo bei verschiedener Lage des Archegoniums. 

Die Keimpflauze sitzt mit dem 1. Isospore leptosporangiate Farne, 2. Marsilia, 

Haustorium noch im Makropro- 3. Marattiaceen, 4. Equisetum. A bezeichnet die 
thallium fest. Lage des Archegonienhalses. 


978 2), vertikal nach oben bei Equisetum (Fig. 978 4). Trotz dieser ver 


schiedenen Lage sehen wir den Stammscheitel stets in derselben Stellung 
auftreten — was wohl nicht auf Zufall beruhen kann. 

2. Das Haustorium ist, wie oben bemerkt, dahin gerichtet, von wo aus 
die Zufuhr von Nahrungsmaterialien hauptsächlich erfolgt. Wenn für 
diese anderweitig gesorat” ist, wie bei den Marsiliaceen und Salviniaceen 
(durch sattelförmige Ausbildung der Basis des Embryos) (vgl. Fig. 974) 
und den Marattiaceen kann das Haustorium in sehr verringerten. Maße 
auftreten, oder ganz schwinden. 

3. Das erste aus dem Sproßvegetationspunkt abgegliederte Blatt 
(also nicht der Kotyledon) liegt meist nach der Haustorialseite zu. Es 


kehrt — ebenso wie der Kotyledon — seine Oberseite der Längsachse 
des Embryos zu. 


S 4. Vergleichende Betrachtung der Embryoentwicklung. 


Es fragt sich, ob die Verschiedenheiten, die oben kurz erwähnt wurden, 
wirklich so groß "sind, wie sie zunächst erscheinen, oder ob sie sich von 
einer gemeinsamen Grundform aus ableiten lassen, also untereinander 
einen Zusammenhang aufweisen. Ein Versuch, das nachzuweisen, scheint 
‚um so berechtigter, als neuerdings Embryonen mit freilich nur schwach 
entwickeltem Embryoträger auch bei eusporangiaten Farnen (Danaea, Hel- 
minthostachys, Botrychium obligquum) aufgefunden wurden. Wenn man 
solche Embryonen als „primitive“ betrachtet, so wird nicht nur eine ein- 
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heitlichere Auffassung der Pteridophytenembryonen ermöglicht, sondern 
diese kommen auch in Übereinstimmung mit denen der Bryophyten und 
denen der Samenpflanzen. Denn auch in diesen Gruppen sind die Em- 
bryonen polar ausgebildet und zwar steht die Polarität in bestimmter 
Beziehung zur Lage der Eizelle. Bei den Pteridophyten aber finden wir 
teils eine polare Ausbildung, teils eine andere. Eine solche Verschieden- 
heit fordert zu einem Erklärungsversuche auf. 

Bei den Samenpflanzen sind Embryoträger weit verbreitet, die Aus- 
bildung stimmt also mit der des Lycopodiumembryos überein, nur daß 
— in Verbindung mit der Samenbildung — die Aufwärtskrümmung des 
Embryos unterbleibt. Bei den Bryophyten aber ist der sich am längsten 
weiter entwickelnde Teil des Embryo nicht wie bei den Lycopodinen der 
dem Archegonienhals abgekehrte, sondern der ihm zugekehrte. 

In welcher Weise man sich die verschiedenen Typen der Pterido- 
phyten-Embryobildung verknüpft denken kann, mag zunächst an der sche- 
matischen Figur 979 erläutert werden. 

Embryoträger und bleibender Teil des Embryo werden in Fig. 979 ] 
durch die mit zz bezeichnete Teilungswand voneinander getrennt. 

Bei den Lycopodinen erfährt der Sproßteil des Embryo eine Krüm- 
mung, die seine Spitze zunächst horizontal (Fig. 979 I/), dann nach oben 
stellt. Es tritt deutlich hervor (Fig. 979 III), daß das Saugorgan (F) 
eine Anschwellung des Sproß- 
teils darstellt, an welchem auch 
die Wurzel (nicht immer in der 
Ebene, welche durch den Stamm- 
scheitel und die Mitte des ersten 
Blattes gelest werden kann) 
auftritt. 

Vergleichen wir damit den 
Embryo der leptosporangiaten 
Farne (Fig. 979 IV— VI), wel- 
cher keinen Embryoträger be- 
sitzt (und zwar in derselben 
Lage wie der Lycopodiaceen- 
embryo), so könnte man an- 
nehmen, daß die Wand zz (Fig. 
979 III) um 90° „gedreht“ er- 
scheint. Der Embryo befände 
sich dann von vornherein in 
der Lage, welche der in /I ab- 
gebildete Lycopodiaceenembryo 
erst durch Drehung erreicht 
hat. Indes würde man durch yjg 979. Schema für die Embryobildung, Arche- 
eine solche Annahme, die nur gonienhals nach oben gekehrt. I.—I/I. Lyeo- 
eine Konstruktion ist, keines- podiaceen (Selaginella, /V.—VI. Leptosporan- 
wegs zu einer einheitlichen Auf- giate Farne, VIl.—IX. Marattiaceen. Et Embryo- 

B träger (in VI. weil nieht vorhanden, punktiert), 
fassunggelangen..Jedenfallszeigt S Stammscheitel, Co Kotyledon, W Wurzel, 
der in Fig. 979 VI punktiert F Saugorgan (Fuß). 
eingetragene Embryoträger, daß 
in diesem Stadium die Orientierung der Organe am Embryo im wesentlichen 
mit der bei den Lycopodinen (///} übereinstimmt, nur daß eine ungleich- 
zeitige Entwicklung der Blätter (Co und 5,) eintritt. Es wird aber unten dar- 
zulegen versucht werden, daß man für den Farnembryo keine „Drehung“ anzu- 


&oebel. Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 2. 63 
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nehmen braucht. Entsprechend der Tatsache, daß er früher selbständig wird 
als der Lycopodinenembryo, werden an ihm auch Wurzel und Saugorgan 
früher angelegt. Die frühe Ausbildung des Saugorgans auf der dem Pro-. 
thallium zugewendeten Seite ist als Grund für die Anderung zu be- 
trachten. Dieses frühe Auftreten der ernährungsphysiologischen Bezie- 
hungen macht es auch verständlich, daß die Organanlage am Farnembryo 
durch Licht und Schwerkraft anscheinend nicht beeinflußt wird (vgl. 


p. 472). 


6m 
0 
AK \ 
DV 
Fig. 980. Lycopodium compla- 
natum. Embryoentwicklung 
nach BrucHhmann. J/ Junger 
Embryo, et Embryoträger. Das 
Saugorgan f (Fig. 5) entsteht 
durch Anschwellang und Zell- 
teilung des Embryostock werks 
zwischen den Wänden /u. IV. 
B älteres Stadium, S Stamm- 
scheitel, b Blattanlage. C Em- 
bryo (schwächer vergr. als A 
und 5) kurz vor dem Durch- 
bruch durch das Prothallium. 
Stammscheitel von den zwei 
ersten Blättern bedeckt. 
w erste Wurzel. 


Embryonen von L. Selago 


Wenn eine Beeinflussung durch äußere Faktoren überhaupt 


stattfindet, werden die Ernährungsbeziehungen 
in den ersten Entwicklungsstadien die wichtig- 
sten sein. In 
Die folgende Einzeldarstellung wird weitere 
Anhaltspunkte dafür bieten, inwieweit die oben 
gemachte Annahme eine Stütze in den Tat- 
sachen findet. Ist sie zutreffend, so werden wir 
auch in dieser Beziehung, ebenso wie bei der 
Besprechung der Prothallien usw. von den 
Lycopodinen auszugehen haben. | 


Embryoentwieklung und Keimung 
bei Lyeopodium. 


8 5. 


Als Beispiel sei Lycopodium complanatum 
angeführt (Fig. 980). 

Der kurze Embryoträger (et) nimmt an der 
Krümmung des Embryos auch Anteil. Im 
übrigen geht aus der Abbildung hervor, wie 
das Saugorgan als Anschwellung auf der kon- 
vexen Seite des Hypokotyls entsteht, und daß 
das erste Blatt hier deutlich als seitlicher Aus- 
wuchs am Sproßende auftritt. 

Bei den übrigen Arten finden sich zum 
Teil Abweichungen, die aber nicht sehr beträcht- 
lich sind. So in der Zahl der „Kotyledonen“; 

Monokotyl sind z.-B. L. Selago (Fig. 982), 
L. inundatum (Fig. 919 /V) und cernuum nebst 
Verwandten, dikotyl z. B. L. clavatum (Fig. 990 
59) und annotinum. Ein wesentlicher Unter- 
schied gegenüber der dikotylen Selaginella be- 
steht um so weniger, als auch bei dieser die 
Kotyledonen ungleichzeitig entstehen (durch 
„Paarung“ !)). Das Haustorium ist bei den 

kaum, bei anderen z. B. L. complanatum 


(Fig. 980 f) massig ausgebildet — offenbar steht diese Verschiedenheit 
mit der der Prothallien in Beziehung, welche bei L. Selago dünn, beı 
L. annotinum massig sind. | 

Der Embryoträger bleibt auch bei diesen Arten kurz (Fig. 980 et), 
wenigstens nach der gewöhnlichen Auffassung. Indes könnte man ın 
Fig. 982 das Stück des Embryo zwischen e? und der Wurzelanlage 


1).Der Vorgang ist von besonderem Interesse, weil er darauf hinweist, daß auch 
bei den Dikotylen eine solche Paarung vorliegt. 
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Fig. 984.. Selaginella Martensii (nach Brucamans). 5. Junger Embryo im Längsschnitt, 

oben der Archegonienhals. 6a. Alterer Embryo, et Embryoträger, 1 Basalwand, /I Trans- 

versalwand, a die Wand, welche den künftigen Sproßscheitel abgrenzt. 6b. Scheitelansicht, 

IIT Medianwand. 6c. Opt. Querschnitt. 7. Embryo, a Längs-, b in Scheitelansicht, 
c Querschnitt. &. Alterer Embryo in entsprechenden Ansichten. 
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Fig. 985. Selaginella Martens. Ältere Embryonen (nach BrucHnmann), 9a. und 10a. 
im opt. Längsschnitt, 9b. und Z10b. in Scheitelansicht, 9c. im Querschnitt. % Kotyle- 


donen-, / Ligulaanlage, f Haustorium. 
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Was das Organ betrifft, das man bei den Keimpflanzen einiger Lyco- 
podium-Arten als „Protokorm“ bezeichnet hat, so sei auf das p. 382 Ge- 
sagte verwiesen. 

Die Embryoentwicklung der Psilotaceen ist, da man deren Prothallien 
nicht kennt, natürlich ebenfalls unbekannt. 


$ 6. Empbryoentwieklung bei Selaginella. 


Besonders eingehend ist die Embryoentwicklung von Selaginellaarten 
durch BrucHmann’s!) Untersuchungen bekannt geworden. Wie bei einer 
so artenreichen Gattung zu 
erwarten ist, finden sich bei 
den einzelnen Arten man- 
cherlei — vielleicht auch für 

die verwandtschaftliche 
Frage bedeutsame — Ab- 
weichungen. 

Als allgemein sültig 
dürfte sich folgendes sagen 
lassen: Alle untersuchten 
Arten verwenden nicht das 
ganze Material der befruch- 
teten Eizelle zum bleibenden 
Aufbau des Embryos, viel- 
mehr wird ein größerer oder 
kleinerer Teil des letzteren 
als Embryoträger ausgebildet, 
welcher einerseits als Hau- 
storium, andererseits zum 
Hinabschieben des Embryos 
in das Prothallium dient ?). 

Der dem Embryoträger 
(ursprünglich) gegenüberlie- 
gende Teil des Embryos wird $. Di. Ba 
zum „Sproßpol“, an dem sich TIE,98%,Selginela Martens (sch Bavomamı) 
eın Sproßvegetationspunkt Rhizoidhöcker, rechts davon zweizelliger (stehen- 
und zwei erste Blätter, die bleibender) und ein älterer Embryo, dessen Längs- 


Kotyledonen, bilden. Früh- achse eine Drehung um 90° ausgeführt hat. 
zeitig führt der Embryo 

eine Krümmung aus, die seinen Sproßpol nach der Prothallium-Auben- 
seite hin bringt (Fig. 985—987). Er erreicht sie namentlich durch die 


‚Streckung des Hypokotyls. Ob die Krümmung eine autonome oder eine 


induzierte ist, ist nicht bekannt. Sollte das letztere der Fall sein, so könnte 
es sich z.B. um eine geotropische oder eine chemotropische (z. B. „aero- 
tropische“) Krümmung handeln. An der Konvexseite entwickelt sich ein 


...)H. Brucumans, Vom Prothallium, der großen Spore und der Keimentwicklung 
einiger Selaginella-Arten, Flora 99 (1909) p 12—51; Zur Embryologie der Selaginellaceen, 
Flora 104 (1912) p. 180; Zur Reduktion des Embryoträgers bei Selaginellen, Flora 105 
) p- 337—346. — In diesen Abhandlungen ist die anderweitige neuere Literatur 
erwähnt. 

?2) Bei Sel. spinulosa bleibt der Embryoträger auch später noch erhalten, ohne dab 


ihm dann aber noch eine Funktion zukommen würde. 
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mehr oder minder massiges Saugorgan !) für die Verarbeitung der unter- 
halb des Embryos befindlichen Prothallium-Reservestoffe. Wurzeln werden 
am Embryo überhaupt nicht ausgebildet, sondern nur Wurzelträger, als 
Auswüchse des Hypokotyls (vgl. p. 110). In diesen erst entsteht endogen 
je eine Wurzelanlage. 


Fig. 987. Selaginella Martensii. Älterer Embryo im Längsschnitt. et Embryoträger, 
h Hypokotyl, wt Wurzelträger (eine Wurzelanlage ist noch nicht vorhanden), f Hausto- 
rium. (Nach Bruchmann.) Vergr. 250 ; 


Als Beispiel sei die Embryoentwicklung von Sel. Martensii angeführt. 
Fig. 984 zeigt einen jungen Embryo. Die erste Querwand (Basalwand) (/7) 
hat den Embryoträger von dem zum bleibenden Embryo bestimmten Teile ge- 
trennt. In letzterem erfolgt Quadrantenbildung, dann schneidet die Wand a den 
Teil ab, der unter weiteren Teilungen den Stammscheitel liefert, während rechts 
und links von ihm die beiden ersten Blätter, die Kotyledonen, entstehen (K Fig. 
984—992). Daß das eine aus dem oberen Teil einer ganzen Hälfte der ursprüng- 
lichen Endzelle, das andere aus einem Teil dieser Hälfte hervorgeht, ist wohl nur 
ein Ausdruck der (später wieder sich ausgleichenden) Verschiedenheit der zwei 
Seiten des Embryos, die sich auch in dessen Krümmung ausspricht. Jeden- 
falls aber entstehen die beiden ersten Blätter aus dem Sproßscheitel, bevor 
dieser seine charakteristische Ausgestaltung erreicht. Sie als unabhängig vom 
Sproßscheitel entstanden zu betrachten, wird um so weniger angängig sein, als 
wie bei den Farnen auch hier die ersten Blätter schon dieselbe Orientierung 
ihrer Flächen zum Sproßvegetationspunkt aufweisen wie die späteren. u 

Von den Abweichungen sei zunächst das sonderbare Verhalten einiger 
Arten besprochen, bei denen BRUCHMANN annimmt, es sei der Embryoträger 
ausgeschaltet und als Ersatzorgan ein „Embryoschlauch“ entwickelt, der den 
Embryo in das Prothallium hinabschiebt. So bei S. Kraussiana, Poulteri und 


!) Bei Sel. spinulosa ist es höchstens andeutungsweise vorhanden, was mit der 
eigenartigen knolligen Verdickung der Hypokotylbasis dieser Pflanze zusammenhängen 
dürfte, wie bei Marattia. A 
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Galeottei (Fig. 988, 989). Dieser Embryosehlauch soll durch Auswachsen der 
Membran der Eimutterzelle entstehen, aber auch Protoplasma enthalten. Die Mem- 
bran der Eimutterzelle müßte 
sich also in gleitendem Wachstum 
auf den anstoßenden Zellwänden 
bewegen und — es ist nicht 
recht einzusehen woher? — auch 
_ Protoplasma mitbekommen. So 
mißlich es ist. einem so ausge- 
zeichneten Beobachter wie BRUCH- 
MANN zu widersprechen, so möchte 
ich doch einstweilen für wahr- 
scheinlicher halten, daß es sich 
 mur um einen eigentümlich 
_ modifizierten mit gallertig ge- 
quollener Membran versehenen 
*  Embryoträger (mit schwer nach- 
weisbarem Zellkern) handelt, daß 
_ also auch hier durch die erste 
_Querteilung der befruchteten Ei- 
zelle Embryoträger und Embryo 
voneinander gesondert werden. 
Im übrigen kann die Sonderung 
der einzelnen Organe früher oder et Ege a) Oberer ir des 
Er epäter. eintreten. BRUCHMANN schnitt. 5.und 7. Selaginella Kraussiana 6. Sel 
ie unterscheidet danach drei Typen: Poulteri. es Embryoschlauch, e Embryo. Der 
i l. Aus der epibasalen Hälfte „Embryoschlauch“ hat das „Diaphragma“ (schraf- 
(E) des jungen Embryos fiert) des Prothalliums durchwachsen. Vergr. 225. 
gehen hervor: die Koty- 
ledonen mit Stammknospe, Hypokotyl, Saugorgan, Keimwurzelträger 
(Fig. 990 55); aus der hypobasalen Hälfte (H): Embryoträger. 
2. E: Kotyledonen, Stammknospe und Hypokotyl; H: Embryoträger, 
Haustorium, Keimwurzelträger (Fig. 990 56). S. denticulata, S. rubri- 


eaulis. 


. 
} 


Fig. 989. Selaginella Kraus- 
sjana (nach BrucHmaAns). 
 Medianer Längsschnitt durch 
in Prothallium mit jungem 
Embryo und einigen unbe- 
fruchteten Archegonien. 
Vergr. 175. 


r = 8. E: Kotyledonen und Stammknospe; H: Hypokotyl, Embryo, Hausto- 

Be. rium, Keimwurzelträger (Fig. 990 57), S. Galeottei (und vielleicht die 

E- anderen artikulaten Selaginellen). 

Diese Unterschiede werden aber wesentlich geringer eingeschätzt, wenn 
_ man 1. den ‚„‚Embryoschlauch‘‘ als Embryoträger und demgemäß die 'ihn. ab- 
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grenzende Wand als ‚„Basalwand‘‘ auffaßt; 2. den Zellteilungsfolgen — wie 
dies schon in der 1. Auflage dieses Buches in Übereinstimmung mit den Er- 


u % 


Fig. 990. (Nach BrucHhmann.) Schema für die Örganbildung an median durchschnittenen 

Embryonen von Selaginella. S Sproßscheitel, k, erster, % zweiter Kotyledon, % Hypo- 

kotyl, et Embryoträger, f Haustorium, wt Wurzelträger, w Wurzel, 3 die den Embryo 

im epibasalen und hypobasalen Teil schneidende Basalwand, 2 die die Quadrantenteilung 

bedingende Tangentialwand. 55. S. Martensii, 56. S. dentieulata, 57. S. Galeottei, 
58. Embryo eines leptosporangiaten Farns, 59. von Lycopodium clavatum. 
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Fig. 991. Embryonen von Selaginella Galeottei im medianen Längsschnitt. et (nach 

des Verf. Auffassung) Basalteil des Embryoträgers (nach Bruchmann rückgebildeter 

junger Embryoträger). k, erstes, %k zweiter Kotyledon, A Hypokotyl, f Haustorium, 
wt Keim-Wurzelträger. 


fahrungen für die Embryoentwicklung der Samenpflanzen geschah — weniger 
Bedeutung beilegt, als man früher zu tun geneigt war. Wenn man also die 
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„epibasale* oder hypobasale Ausgliederung eines Organs lediglich als eine 
zeitliche Frage auffaßt, so bleibt als Unterschied eigentlich nur der übrig, 
daß bei den „Artikulaten* die Keimwurzel auf der Seite des später entstehen- 
den Kotyledons (über dem Embryoträger), bei den anderen auf der des erst- 
entstehenden Kotyledons, also unter dem Embryoträger steht. Vielleicht hängt 
das damit zusammen, daß das Saugorgan bei den Artikulaten schon frühzeitig 


in besonders massiger Entwicklung auftritt (Fig. 991) und sozusagen keinen 
Platz mehr für den Keimwurzel- 


träger auf dieser Seite des Embryo- 
trägers läßt. Das Haustorium füllt 
später den Makrosporeninnenraum 
ganz aus. Die Keimpflanzen sehen 
aber ebenso aus wie die der anderen. 

Mir scheint die oben vorge- 
brachte Auffassung eine wesent- 
liche Vereinfachung zu bedeuten. 


Bemerkenswert ist, daß die 
Keimpflanze von S. spinulosa ein- 
ander (wenn auch nicht auf der 
selben Höhe) gegenüberstehende 
Primärblätter 


hat, also mit 
der Blattstellung der meisten - 
anderen Arten übereinstimmt, 


während später zerstreute Blatt- 
stellung eintritt (vgl. p. 242). Es 
kann das mit als Grund für die 
Annahme angeführt werden, dab 
- die Stellung der Blätter ın ge- 

kreuzten Paren, die viele Sela- 


Fig. 992. Selaginella Galeottei (nach BrucH- 
MANN). 53. Junge Keimpflanze, f Haustorium 


(auf der Seite des älteren und größeren Koty- 
FR t: : s ledo), wt, erster. wtf, zweiter (noch kleiner) 
ginella-Arten zeitlebens haben, Wurzeiträger. Vergr. dd. 54. Altere Keim- 


pflanze, s und s, zurückgebliebene Auszwei- 
gungen. 


sprüngliche zu betrachten sei. 


$ 7. Embryoentwicklung von Isoetes. 

Da die äußeren Verhält- 
nisse. der Prothallienbildung mit 
denen von Selaginella überein- 
stimmen, so sollte man auch eine 
Übereinstimmung in der Embryo- 
‚entwicklung erwarten. In Wirk- 
lichkeit finden sich aber erheb- 
liche Verschiedenheiten. Sie be- 
stehen in folgendem: 1. Es fehlt 


INN) 


I 


der Embryoträger vollständig, und 
damit auch die frühzeitige polare 
Entwicklung. 2. Die Entwicklung 
des ersten Blattes eilt stark vor- 
aus, der Vegetationspunkt der 
Sproßachse wird erst spät kennt- 
lich. 3. Die Orientierung der 
Organe ist eine andere: Koty- 
ledon und Wurzel gehen aus 
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Fig. 993. Embryobildung von Isoetes. 
Schematisch. 
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der dem Archegoniumhals zugekehrten oberen Seite des Embryo hervor 
(oberhalb der Linie 5,5 in Fig. 993), der Fuß nimmt die ganze untere 
Hälfte ein. 4. Der Embryo entwickelt sich, ähnlich dem der Marattiaceen, 
hauptsächlich quer, zur Archegoniumlängsachse. 

Eine gewisse Übereinstimmung mit dem Verhalten der eusporangiaten 
Farne, welche das in Fig. 976 II angedeutete Verhalten aufweisen, ist 
‚vorhanden. Die Querlage !) erleichtert zweifelsohne das Hervorbrechen des 
Embryos aus dem Prothallium, das ja nur oben frei liegt, sonst aber von 
der derben Makrosporenhülle umgeben ist, ganz abgesehen davon, daß 
auch die Aufnahme von Wasser und Gasen von der freien Prothallium- 
fläche her eintritt. Die Nichtausbildung des Embryoträgers aber wird er- 
setzt durch die bei Isoetes frühzeitig auftretende. Ausbildung des Saug- 
organs, das schon bei ganz jungen Embryonen auffallend hervortritt und 
eine Abschmelzung des Prothalliumgewebes unterhalb des Embryos er- 
möglicht. Daß, ebenso wie bei den Marattiaceen der Kotyledon schon 
vermöge seiner großen Oberflächenentwicklung auch an der Verdauung 
des Prothalliumgewebes sich beteiligt, solange er von diesem umgeben 
ist, ist nicht zu bezweifeln. Das Hervortreten der Blattentwicklung gegen- 
über der Stammknospenbildung, das sich in ähnlicher Art auch bei einigen 
monokotylen Embryonen findet, entspricht der Tatsache, daß auch sonst 
bei Isoetes die Sproßachse gegenüber der Blattentwicklung zurücktritt. 


$ 8. Eusporangiate Farne. 


1. Marattiaceen. Von der Regel, daß das Haustorium dem 
Nährgewebe des Prothalliums zugekehrt sei macht scheinbar der 
Embryo der Marattiaceen eine Ausnahme. Hier teilt sich der Embryo 
zunächst durch eine Querwand (Fig. 979 VIT) in eine obere (epibasale) 
und eine untere (hypobasale) Hälfte 
{abgesehen von Danaea, wo ein kurzer 
'Embryoträger vorkommt). Aus der 
unteren Hälfte geht der Stamm- 
scheitel hervor (wie bei den lepto- 
sporangiaten Farnen), aber statt des 
Haustoriums auch der Kotyledon. 
während die hypobasale Hälfte zu- 
rückbleibt und neben dem Hausto- 
rium die Wurzel liefert. Letztere 
entsteht spät, nach CAMPBELL auch 7, 994. Riceia Bischoffii. Längsschnitte 
aus der epibasalen Hälfte. Be- qurch Archegonien mit Embryonen. Bei 
trachtet man aber die Abbildungen If. die „fertilen“ Zellen punktiert. (Kap 
von Marattiaceen-Embryonen, so wird Spartel, Marokko, 1306.) 
man vergeblich nach einem vom | 
Embryo deutlich abgegliederten Haustorium suchen. Dies ıst hier vıel- 
mehr gar nicht ausgegliedert. Der Embryo ist ein quer zum 


1) Dabei ist angenommen, daß die Makrospore in vertikaler Lage keimt, bei den 
Makrosporen der heterosporen Farne ist das nicht der Fall. Trotzdem darauf in der 
1. Auflage dieses Buches hingewiesen wurde, werden sie aber in den späteren Dar- 
stellungen stets vertikal gezeichnet — was natürlich ein vollständig falsches Bild für 
die Orientierung der Organe ergibt! Die Prothallien sind bei ihnen so über den Makro- 
sporenraum hinausgeh.,ben, daß der Durchbruch des Embryo leicht und rasch vor sich 
gehen kaun. Bei den heterosporen Lycopvdinen dagegen ist zwar auch der vordere 
Raum der Makrospore nur Speicherraum für Reservest-fe, er ist aber mit Zellen gefüllt, 
von denen sich die des archegoniumtragenden Prothalliums nicht abheben. 
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Archegonienbauch gestreckter Körper, der sehr erinnert an den mancher 

Riceien, z. B. den von Riceia Bischoffii (Fig. 994). Er nimmt zunächst 

mit der ganzen Oberfläche Nährmaterial auf. Dann aber dient der 
Kotyledo als Saugorgan. Er verdaut offenbar die Reservestoffe des 
_— Prothallium-Nährgewebes (leider haben die bisherigen Beobachter darauf 
_ nicht geachtet), so daß er das Prothallium nach oben auftreibt. Die Hülle 
‚mit Prothalliumgewebe, welche ihn bedeckt. wird immer dünner und schließ- 
lich durchbrochen. 

Die Marattiaceen bilden also keine Ausnahme von unserer Regel be- 

züglich der Lage des Saugorgans, sondern eine Bestätigung. Da die 
'Sproßachse dem Archegonienhals abgekehrt ist, so verhält sie sich so, als 
ob am anderen Ende ein Embryoträger vorhanden wäre, der bei Danaea, 
‚wie erwähnt, in rudimentärer Form auch noch zur Ausbildung gelangt. 
Man kann also annehmen, daß die Orientierung des Embryos hier noch 
die ursprüngliche, polare Differenzierung zeigt, obwohl der Embryoträger 
ganz oder fast ganz verkümmert ist. 
‘Insofern kann man die Embryobildung der Marattiaceen als eine 
'„primitivere“, als die der leptosporangiaten Farne betrachten (vgl. unten). 
Die Marattiaceen hätten dann eine Eigentümlichkeit beibehalten, die schon 
bei den Ophioglosseen — wohl in Verbindung mit der anderen Lage der 
_ Archegonien — nicht mehr allgemein hervortritt. 


EBENEN = V. 


Fig. 995. Ophioglossum moluccanum (nach Campgerr). 2—4 Prothallium mit an- 
sitzenden Keimpflanzen (deren Kotyledo über den Boden tritt). 


Mit der Ausbildung des Kotyledons der Marattiaceen als Haustorium 
hängt eszusammen, daß er abweichend von den leptosporangiaten Farnen nach 
‘oben hin durchbricht. Wir können sagen, daß der Marattiaceenembryo 
sich durch folgende Eigentümlichkeiten auszeichnet: die hypobasale Hälfte 
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erfährt eine Entwicklungshemmung, die sich darin ausspricht, daß kein be- 
sonderes Saugorgan mehr gebildet und auch die Wurzelbildung auf ein 
späteres Stadium verlegt wird. Als Haustorium dient der Kotyledon, der 
dementsprechend auf der dem Archegonienhals abgekehrten Seite ange- 
legt wird, und das Prothallium nach oben durchbricht. 

2. Ophioglosseen. Hier kommt die saprophytische Lebensweise 
der Prothallien in Betracht, die sich mehr oder weniger auch auf die 
Keimpflanzen erstreckt. 

Am wenigstens ist dies bei Ophioglossum moluccanum (Fig. 995) der 
Fall. Die Keimpflanze bildet hier einen über den Boden tretenden Koty- 
ledon aus, und besitzt außerdem eine Wurzel, die Stammknospe aber ist 
in der Ausbildung gehemmt und entwickelt sie sich auch nicht weiter, 
vielmehr tritt eine wurzelbürtige Knospe auf, von der die weitere Ent- 
wicklung ausgeht ?). | 

Bei den Ophioglossum-Arten, deren Keimpflanzen längere Zeit als 
Holosaprophyten leben und ebenso auch bei Botrychium eilt an der Keim- 
pflanze die Entwicklung der als Mykorrhiza ausgebildeten Wurzel zeitlich 
weit voran, sie bestehen zunächst nur aus einer Wurzel mit einem kümmer- 
lichen Sproßscheitel. 

Ein Embryoträger findet sich bei Botrychium obliguum, auch bei 
Helminthostachys, während z. B. Bot. Lunaria keinen aufweist. Auf die 
ohnedies schwer festzustellende Orientierung der Organe soll hier nicht 
näher eingegangen werden. 


Ss 9. Leptosporangiate Farne. 


Es wurde schon erwähnt, daß am Embryo scheinbar unabhängig 
voneinander entstehen: 1. die Stammknospe; 2. ein Kotyledon; 3. die erste 
Wurzel; 3. ein Saugorgan, mittels dessen der Embryo aus dem Prothallium, 
auch wenn schon das Archegonium durchbrochen hat, Nährmaterialien 
entnehmen kann, auch dient es, ehe die Wurzel in den Boden eindrinst, 
zur Befestigung des Embryos. 

Die Stellen des Embryos, wo diese Organe sich bilden sollen, lassen 
sich früh schon unterscheiden. Der Embryo (vgl. das Schema Fig. 978 J) 
zerfällt nämlich in 8 Oktanten, von denen einer die Stammknospe, zwei 
andere den Kotyledon (resp. ein dritter einen zweiten Kotyledon), einer 
die Wurzel, der Rest das Haustorium liefert. Indes wäre es offenbar 
ein Irrtum, anzunehmen, daß schon mit den ersten Zellteilungen eine 
materielle Sonderung im Embryo eingetreten sei. Die regelmäßige Zell- 
teilungsfolge gestattet uns nur den späteren Ort der Organanlagen ver- 
hältnismäßig weit zurück zu verfolgen. Zunächst aber ist der Embryo 
offenbar noch (auch nach der Oktantenbildung) aus wesensgleichen Zellen 
zusammengesetzt, in denen allmählich dann eine differente Ausbildung 
eintritt. 

Es fragt sich, ob die Lage dieser Organe sich mit der am Marattia- 
ceen-Embryo in Beziehung bringen läßt. 

Die Lage des Stammscheitels ist in beiden annähernd dieselbe — er 
liegt dem Archegonienhals abgekehrt nach oben. Dagegen liegt der Koty- 


!) Wahrscheinlich steht das mit der Verkümmerung der Stammknospe im Zu- 
sammenhang. Verf. hat früher bei dem mit O. moluecanum wohl identischen O. pedun- 
culosum gefunden, daß an älteren Pflanzen eine Beseitigung der Endknospe Knospen- 
bildung auf den Wurzeln auslöst (Uber Regeneration im Pflanzenreich, Biol. Zentralbl. 
XXII [1902] p. 494). 
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ledon bei den leptosporangiaten Farnen nach unten, also anders als bei 
den Marattiaceen. An seine Stelle ist das Saugorgan getreten, das auf 
der dem Prothallium zugewendeten Seite sich rasch entwickelt. Diese 
frühzeitige Entwicklung des Saugorgans bedingt meiner 
Ansicht nach die ganze Anderung. Sein Auftreten veranlaßt das, 
was man, wie oben bemerkt, eben vergleichsweise als Drehung bezeichnen 
könnte. Eine wirkliche Drehung findet aber durchaus nicht statt, sondern 
ein Vorauseilen der Fußentwicklung, das die rasche Weiterentwicklung 
des Embryos ermöglicht. Das bedingt eine Verlagerung des Kotyledon 
nach der dem Prothallium abgekehrten Seite hin. 

Diese Annahme ist eine, wie mir scheint, nicht allzu kühne. Sie 
macht uns jedenfalls verständlich, daß der Embryo der leptosporangiaten 
Farne vorzüglich ausgerüstet ist, viel besser als der schwerfällige Marattia- 
ceen-Embryo. Tatsächlich scheint auch bei den Marattiaceen die Embryo- 
bildung keine große Rolle zu spielen. 

Bei den Ophioglosseen — wenigstens denen ohne Embryoträger — 


ist, wie es scheint, dieses Übergreifen des Fußes noch weiter gegangen, 


es scheint auch der Stammscheitel nach dem Archegonienhals hin ver- 
lagert zu sein. 

Es hat ja im Grunde nichts Auffallendes, wenn ein solcher Vorgang 
in einem Verwandtschaftskreis in verschieden starker Ausbildung sich 


| einstellt. 


Zusammenfassung für die Farne: Die Embryobildung schließt sich 
bei den Marattiaceen insofern an die der Lycopodinen an, als noch ein 
Embryoträger vorhanden oder doch als vorhanden gewesen anzunehmen 


ist. Demgemäß liegt der Sproßpol dem Archegonienhals abgewendet. Ein 


besonderes Haustorium ist nicht ausgebildet. 

Bei dem rasch sich entwickelnden Embryo der leptosporangiaten Farne 
hat die frühzeitige Entwicklung des Haustoriums den Sproßscheitel zur 
Seite geschoben und eine Verlagerung des Kotyledons bedingt. Bei den 
ÖOphioglosseen scheint dies noch ausgiebiger geschehen zu sein. 


$ 10. Embryoentwicklung von Equisetum. 


Zunächst ist daran zu erinnern, daß die Archegonien am Prothallium 
aufrecht stehen, und daß die Blattbildung am Sporophyten zurücktritt. 

Dem entspricht die Embryoentwicklung. Hervorzuheben ist, daß der 
Sproßscheitel 1. dem Archegonienhals zugekehrt ist, 2. frühzeitig sich ent- 


wickelt, 3. ein Haustorium als seitlicher Auswuchs der Sproßachse 


nicht auftritt, vielmehr die ganze untere Hälfte des Embryo zunächst als 
Saugorgan dient. 

Betrachten wir einen Embryo wie den in Fig. 996 5 abgebildeten, so 
tritt das ohne weiteres deutlich hervor. Man sieht, daß der Sproßscheitel 
(dessen Scheitelzelle mit St bezeichnet ist) schon die Spitze des ganzen 
Embryos einnimmt. Unterhalb sproßt die erste Blattscheide hervor (v), 
die Basis ist knollenförmig angeschwollen. Ob in dieser oder in der 
„epibasalen“ Hälfte die erste Wurzel entsteht, scheint ziemlich gleich- 
gültig — sie entsteht eben (wie auch später) an der Sproßbasis. Und 
wenn das Haustorium nichts anderes ist, als eine Anschwellung der Sprob- 
basis, so kann diese bei einem aufrechten Embryo auch eine allseitige 
(nicht wie sonst eine einseitige) sein und an ihr die Wurzel sich bilden. 
Gegenüber den mit Embryoträgern versehenen Embryonen würde hier 
eine „Drehung“ um 180° eingetreten sein. Bei dem Mangel an ver- 
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wandten Formen, die noch einen Embryoträger haben, ist für Equisetum 
eine solche Annahme natürlich eine besonders unsichere. Die Beziehungen 
des kurzen, plumpen Embryos zu seinen Lebensverhältnissen ‚dagegen 
scheinen mir klar zutage zu liegen. | 


Fig. 996. 7—5 Embryoentwicklung von Equisetum arvense (nach SADEBECK), 6 und 

7. das gleiche von E. palustre.. 8 Junge Pflanze von E. arvense mit einem Stück des 

Prothalliums (nach Horusıster). Es sind zwei Blattwirtel vorhanden, deren oberster 
die Stammknospe verhüllt.. W Wurzel (in den jüngeren Stadien Wurzelanlage). 


Daß der „Sproßpol“ bei Equisetum nach oben gekehrt ist (während 
er bei den Farnen seitlich der. Längsachse des Archegoniums liegt), dürfte 
mit der Lage des Archegonienhalses zusammenhängen, der hier nach oben, 
nicht wie bei den Farnen der Erde zugekehrt liegt. 


S 11. Apogamie. 


Man kann mit FARMER und Diesr!) Pseudo-Apogamie und echte 
Apogamie unterscheiden. 

Im ersteren Fall entsteht scheinbar am (Gametophyten eine junge 
Pflanze ohne daß dabei: die Sexualorgane in Betracht kommen. Aber es 
findet in diesem Falle (bei Lastraea pseudo-mas var. polydactyla) 
die Überwanderung eines Zellkerns einer Prothalliumzelle in eine benach- 
barte statt, und aus der Zelle entwickelt sich eine diploide Pflanze, 
Hier liegt also keine Apogamie vor, sondern eine Kernverschmelzung ohne 
Gametangien, wenn man will eine „Apogametie“. 

‚Die, wirkliche Apogamie?) — also vollständiger Zeugungsverlust — 


2 J. B. Faruer und L. Dıepy, Studies in apospory and apogamy in ferns, oe 

of botany, Vol. XXI (1907). 
2)" Die Bezeichnung rührt von pe Bary her (pe Bary, Über apogame Farne und 
die Erscheinung der Apvgamie im Allgemeinen, Botan. Zeitung‘ 36 (1878). Fe 
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— tritt bei den Prothallien der Pteridophyten in zwei verschiedenen 
Formen auf: einmal als Entwicklung unbefruchteter Eizellen und dann 
als Sprossungs-Apogamie, d.h. so daß unabhängig von den Sexualorganen 
am Prothallium ein Sporophyt hervorsproßt. 

Beide Fälle sind voneinander viel weniger verschieden als es zunächst 
‚den Anschein hat. Denn in beiden handelt es sich offenbar — was frei- 
lich noch nicht überall festgestellt ist — um Prothallien (man kann sie 
ıum mehr „Gametophyten“ nennen), die aus diploiden Sporen her- 
vorgegangen sind, aus solchen also, bei deren Bildung die Reduktion der 
Chromosomenzahl unterblieben ist, oder aus aposporer Entwicklung d.h. 
also aus Zellen des Sporophyten ohne Reduktionsteilung. Auch die Ei- 
zellen sind also keine normalen haploiden Eizellen. Und wenn auch bei 
Moosen diploide Eizellen befruchtungsfähig sind (vgl. p. 421), so ist bei 
_Pteridophyten bis jetzt ein solcher Fall doch nicht bekannt. 

Daß die beiderlei Formen der Apogamie nur von einer Anzahl lepto- 
sporangiater Farne und von Selaginella bekannt sind, hängt vielleicht damit 
zusammen, daß bei diesen die Prothallien am leichtesten der Untersuchung 
zugänglich sind und wohl auch häufiger sich ausbilden als bei isosporen 
-Lyeopodiaceen, eusporangiaten Farnen und Equisetum. 

Übrigens ist sehr wohl möglich, daß die apogame Embryobildung aus 
diploiden Eizellen !) in größerer Ausdehnung vorkommt, als man bis jetzt 
weiß. Man kann ja bei zweigeschlechtigen Prothallien nur selten den Be- 
‚fruchtungsvorgang unmittelbar verfolgen ?), und nur durch Uhromosomen- 
zählung feststellen, ob das Prothallium diploid ist oder nicht. Ein Aus- 
‚schluß der Befruchtung ist auch nicht immer leicht herbeizuführen, wenn 
die Prothallien monöcisch sind. Anders bei heterosporen Farnen. Es 
kein Zufall, daß gerade bei ihnen besonders die Beispiele für apogame 
Eizellenentwicklung bekannt geworden sind. 

So bei Marsilia Drummondi?°), bei der die Mikrosporen keine Anthe- 
‚ridien mehr erzeugen — eines der auch bei Farnen nicht seltenen Bei- 
spiele dafür, daß mit der Apogamie eine Stö- 
rung oder Unterdrückung der Gametangien 
verbunden ist, die wohl kausal mit dem Unter- 
bleiben der Reduktionsteilung bei der Sporen- 
bildung zusammenhängt. Freilich zeigen die 
einzelnen Formen in dieser Beziehung große 
Verschiedenheiten. 

— Für Selaginella wurde apogame Embryo- 
‚bildung zuerst von BRUCHMANN für Sel. rubri- 
eaulis und Sel. spinulosa festgestellt. Sie ist 
‚aber wahrscheinlich viel weiter verbreitet. Verf. 
fand sie z. B. bei >. anocardia, bei der ohne Fig 997. Makroprothallium von 
"Mikrosporen ausgesäte Makrosporen schon nach Selaginellaanocardia mit Keim- 
6 Wochen Keimpflanzen hervorbrachten (Fig. pflanze, co, co, deren Kotyle- 
997). Eigentümlich dabei ist, daß bei dieser douen, WTersterWurzelträger. 
Art (ebenso wie bei S. rubricaulis) die Mikro- 
sSporangien nur sehr spärlich auftreten. Eine Befruchtung würde hier 
also nur selten eintreten können. Die Erhaltung und Verbreitung durch 


!) Nach Farser und Disey findet sie sich z.B. bei Seolopendrium vulgare f. cris- 
 pum, Athyrium filix femina f. elarissima. k j 
2) Ein Eindringen von Spermatozoiden in die Archegonien beweist noch nicht, daß 
Befruchtung eintritt. 

2 3) E. StRAsBURGER, Apogamie bei Marsilia, Flora 97 (1907) p. 123. 
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Sporen ist aber durch die apogame Entwicklung der Embryonen. ge- 
sichert. Man wird indes nicht sagen können: diese setzt ein, weil die 
Mikrosporenbildung zurücktritt, sondern nur: es ist wahrscheinlich, daß 
die Mikrosporenbildung durch denselben Vorgang erschwert wird, welcher 
die apogame Embryoentwicklung zur Folge hat: also wahrscheinlich durch 
einen mit dem Unterbleiben der Reduktionsteilung zusammenhängenden. 


Was die Apogamie durch Sprossung betrifft (welche ohne Erkenntnis 
der Sachlage offenbar schon von früheren Beobachtern, v. MERCKLIN und 
WiısanD gesehen, aber erst von FARLOW im DE Bary’schen Laboratorium 
richtig erkannt wurde), so hat man sie im Laufe der Zeit bei einer ganzen 
Anzahl von Farnen, welche den Polypodiaceen, Osmundaceen, Hymeno- 
phyllaceen und Parkeriaceen angehören, beobachtet. Genannt seien ohne 
Anspruch auf Vollständigkeit: Ösmunda regalis, Pteris cretica, Aspidium 
falcatum, Asp. filix mas., verschiedene Formen von derselben Art und 
Athyrium filix femina, Polypodium vulgare f. pulcherrimum, Cystopteris 
fragilis, Pellaea flavens, P. nivea, sämtliche bis jetzt untersuchte Noto- 
chlaena-Arten. Doodya caudata. Scolopendrium . vulgare, Trichomanes 
Kraussii, Tr. Kaulfussii. Indes verhalten sich die einzelnen Formen be- 
treffs ihrer Apogamie nicht alle gleich. 


Bei den meisten ist nur Apogamie beobachtet, die besonders, leicht 
dann festzustellen ist, wenn die Entwicklung der Sexualorgane (entweder 
nur der männlichen oder auch der weiblichen) ganz unterbleibt, oder diese 
funktionsunfähig sind. Bei anderen wird angegeben, daß sie an ihren 
Prothallien zunächst „normale“ Sexualorgane — die auch Embryonen er- 
zeugen können — hervorbringen und dann apogame Sprossungen. So 
Doodya caudata und Oy stopteris fragilis f. polyapogama. In keinem dieser 
Fälle ist aber meines Wissens festgestellt, daß die Eizellen wirklich normal 
(d. h. haploid) waren und befruchtet wurden. Viel wahrscheinlicher ist, 
daß diese Prothallien diploid sind und also beide Formen der Apogamie 
aufweisen können. 


Und wenn z. B. bei Aspidium filix mas von Kıy angegeben wurde, daß 
teils normale, teils apogame Prothallien auftreten, so bedarf das einer genaueren 
Prüfung. Vermutlich handelt es sich darum, daß diploide und haploide Sporen 
zusammen ausgesät waren, und daß die diploiden einer Rasse mit erblicher 
Apogamie angehören. Denn noch in keinem Fall hat sich die von einigen 
Autoren ausgesprochene Vermutung bestätigt, daß die Apogamie infolge 
äußerer Einflüsse (namentlich in der Kultur) auftrete. Selbstverständlich 
kann es auch Farne geben, bei denen die Sporangien des Sporophyten un- 
gleich sich verhalten d.h. in den einen die Reduktion eintritt, in den anderen 
nicht und man könnte eine solche Hypothese auch für die verschiedenen 
Sporenmutterzellen Eines und desselben Sporangiums aufstellen. Jeden- 
falls ist einstweilen anzunehmen, daß es sich bei der Apogamie um einen 
erblich festgehaltenen Vorgang handelt. Dabei können wie bei anderen 
Mutationen auch Zwischenrassen auftreten, bei denen die Eigenschaft apo- 
game Sprossungen zu bilden nicht unter allen Umständen auftritt. Aber 
wo diese Fähigkeit nicht schon da ist, kann sie durch äußere Einwirkungen 
derzeit nicht hervorgerufen werden. 


s$ 12. Der Vorgang bei der apogamen Sprossung. 


Von den sonstigen Verhältnissen der Organbildung ausgehend sollte 
man annehmen, daß an dem Prothallium ein Sproßvegetationspunkt ange- 


u u w 
= 
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legt wird, und daß aus diesem Blätter und Wurzeln hervorgehen. Das 

trifft indes, wie auf p. 123 schon kurz ausgeführt wurde, nicht zu — 

wenigstens nicht für das 

erste Blatt. Dieses ent- f 

steht, wie zuerst DE BarY " nr? 

nachwies, und alle folgen- > 

den Untersuchungen be- 

stätigt haben, unabhängig 
vom Sproßvegetations- 

punkt. Es kehren hier 

dieselben Erscheinungen 

wieder, wie bei der Em- ; 

bryobildung und der Ent- 4 
stehung blattbürtiger 

Sprosse — offenbar han- 

delt es sich also um etwas 

in der Organisation der 

Farne tief Begründetes. 

Zunächst ist noch zu 

betonen, daß auch hier das 

erste Blatt zum Sproß- 

vegetationspunkt gesetz- 

mäßig orientiert ist. 

Die zweischneidige Blatt- 

scheitelzelle 5 (Fig. 998) 


kehrt nämlich überall eine Fig. 998. Triehomanes Kraussii. Apogame Sprossung 
ihrer Kanten dem Sproß- am Prothallium. 2 Blattscheitelzelle (mit einigen Seg- 
vegetationspunkt S zu, oder menten), S Sproßscheitelzelle, H, Haare. 

mit anderen Worten die (Nach Her. Worosin.) 

eine Blattfläche, die sich 

dann später zur „Oberseite“ ausbildet. 


Man kann für die Beziehungen zwischen dem ersten Blatt und dem 
Sproßvegetationspunkt folgende Annahmen aufstellen: 


1. Beide entstehen unabhängig voneinander, haben aber bestimmte 
räumliche Beziehungen. 
2. Das Blatt entsteht zuerst, der Sproßvegetationspunkt an ihm. 
3. Das Meristem des Prothalliums (oder ein Teil davon) erfährt 
eine Umstimmung. Es wird sozusagen, zu einem (nicht aus 
einer Eizelle hervorgegangenen) Embryo, ähnlich wie Zellen 
des Nucellus bei polyembryonalen Samenpflanzen sich zu einem 
Embryo ausgestalten können. An diesem „Embryo“ entsteht. 
ein Sproßvegetationspunkt, an welchem sich noch keine Scheitel- 
zelle herausgebildet hat. Ehe diese auftritt weist der Embryo 
schon ein Blatt auf, dann erst wird der mit Scheitelzelle aus- 
 gerüstete Vegetationspunkt kenntlich, der nun weitere Blattan- 
lagen erzeugt. 


Von diesen Annahmen ist die erste eigentlich nur eine Wiedergabe 
des unmittelbar Sichtbaren, die zwei anderen sind Deutungen, welche die 
Beziehungen zwischen erstem Blatt und Sproßvegetationspunkt zu erklären 
suchen. Die zweite müßte annehmen, daß der ganze Meristemhöcker 
zunächst Blattcharakter habe, daß die Oberseite des Blattes die dem Pro- 
thallium abgewendete werde und auf dieser eine Stammknospe entstehe. 

Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 2. 64 
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Diese Annahme ist aber nicht erweisbar. Die dritte würde der ben 


Besprechung der Embryobildung gemachten sich anschließen. Indes steht: 
ihr entgegen !), daß in einigen Fällen (z. B. bei Pellaea nivea Fig. 999) die.- 
Blattscheitelzelle unmittelbar aus einer der Endzellen des Prothalliums- 
| meristem hervorgeht. Diese . 
Zelle ist jünger als die weiter - 
rückwärts gelegenen. Man kann‘, 
also, auch wenn man eine Um- - 


prägung des Meristemsannimmt, 


dem Sproßvegetationspunkt 


ristem als Sproßvegetations- 


sich damit begnügen müssen, zu 


nalen Gewebehöcker die beiden 


Anlagen von erstem Blatt und 
Sproßvegetationspunkt in etwas ; 


nicht wohl das Blatt als ein an - 


entstandenes betrachten (man 
müßte dann das ganze Me-. 


punkt ansehen), sondern wird 


sagen, daß in einem zunächst. 
„indifferenten“ embryo- 


anderer Weise als an älteren . 


Fig. 999. Pellaea nivea. Scheitelbucht 
eines Prothalliums. vk verkümmerte Blatt- 
anlage, PBlattscheitelzelle der apogamen 
Sprossung, H Haar. Nach H. Woroxin. 


Pflanzen auftreten. Die Beziehungen zwischen beiden sind wie oben an- 
gegeben trotzdem vorhanden. 


Sehr häufig verkümmert die erste Blattanlage (vgl. z. B. Fig. 1000), 
man findet dann aus der Mittelbucht des Prothalliums entspringend einen 
oft mit einem Tracheidenbündel versehenen Fortsatz. Auch sonst handelt 
es sich, wenn man Tracheiden im Prothallium ohne Sproßbildung an- 


trifft, wohl stets um einen verunglückten Versuch zu dieser. Von den 


!) Nicht als Gegengrund käme in Betracht, daß nach Anlegung des Blattes, wenn 


das Prothallium von unten betrachtet wird, auf der früheren Oberseite (jetzigen Schatten- 
seite) eine Sproßanlage auftreten kann (vgl. p. 410). Diese kann, wie schon LEITGER : 


hervorhob, als eine neue, von der ersten verschiedene betrachtet werden. 
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mancherlei bei der apogamen Sproßbildung auftretenden Abweichungen 
seien nur wenige hier erwähnt. 

Bei Doodya caudata und Üystopteris fragilis f. polyapogama') treten 
mehrere Höcker mit apogamen Sprossungen auf den Prothallien auf 
(Fig. 379). 


Fig. 1000. Woodsia ilvensis. Prothallier mıt zylindrischem Fortsatz (verkümmerter 

Blattanlage einer apogam entstandenen Pflanze). Nach ScHLUMBERGER. Der Fortsatz 

kann knöllchenförmig anschwellen (3), auch sich wieder zum Prothallium abflachen (4), 

enthält aber ein rudimentäres Leitbündel (5) und wächst mit einer zweischneidigen 
Er Scheitelzelle (6 und 7). 


W. Lang hat sehr merkwürdige ÖOrganverirrungen an apogamen 
Sprossungen gefunden: Wurzeln ohne zugehörige Sprosse, verkümmerte 
Sporangien ohne Blätter an denen sie sich hätten bilden können u. a. 
Wenn auch die genaue Verfolgung der Entwicklungsgeschichte in diesen, 
immerhin vereinzelten Fällen nicht möglich war, so darf doch angenommen 
werden, daß es sich dabei nur um die Steigerung eines Vorganges handelt, 
wie er oben für die gewöhnliche Gestaltung der apogamen Sprossung er- 
örtert wurde. Wie bei diesem, sozusagen das erste Blatt nicht die voll- 
ständige Ausgestaltung des Sproßvegetationspunktes abwartet, so treten 
auch in den von LanG beobachteten Fällen Organe, die normal erst später 
sich eingefunden hätten, verfrüht auf: eine extreme und mit pathologischen 
Störungen verknüpfte Frühreife ?). Die gewöhnlichen Gesetze der Organ- 
bildung scheinen hier über den Haufen geworfen zu sein oder treten nur 
in unheimlicher fratzenhafter Verzerrung auf. Das letztere wird freilich 
nur so lange der Fall sein, bis wir in die Bedingungen der Organbildung 
mehr Einsicht haben als bis jetzt und experimentell auch solche zeitlichen 
Verschiebungen herbeiführen können. 

 %) Heıterons, Apogamie .... bei Farnen, Flora 101 p. 12ff. Daselbst weitere 
Einzelheiten. 
2) Vgl. GoEBer, Einleitung in die experimentelle Morphologie p. 7. 
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Dritter Abschnitt: Gestaltung der Vegetationsorgane. 
1. Kapitel. 
Allgemeines. 


Sl Einleitung. 
Bei den Pteridophyten tritt zum ersten Male am Sporophyten die Ge- 


staltung der Vegetationsorgane auf, welche für die „höheren“ Pflanzen 


eigentümlich ist, die Gliederung in Sproß und Wurzel. 
Es ist deshalb von Wichtigkeit, zu untersuchen, wieweit die Aus- 
bildung dieser Organe schon bei dieser Gruppe im "Vergleich mit den 


Samenpflanzen fortgeschritten ist und wie ihre Beziehungen zur Außenwelt 


sich äußern. 

Dabei ist von nenn zu erwarten, daß die kleinblätterigen Formen 
sich anders verhalten werden, als die großblätterigen. Bei ersteren werden 
wir — wenn überhaupt eine Arbeitsteilung eintritt — eine mehr oder 
minder weitgehende Verschiedenheit in der Ausbildung der Sproßachsen, 
bei letzteren in der der Blätter erwarten dürfen — was natürlich nicht 
ausschließt, daß auch die Sproßachsen der Farne teilweise recht merk- 
würdige Umgestaltungen erfahren. 

Die Abhängigkeit der Organbildung von äußeren Bedingungen ist bei 
den Pteridophyten noch wenig untersucht, obwohl gerade bei ihnen viel- 
fach besonders günstige Gelegenheit zu solchen Untersuchungen geboten 
wäre. 

Es seien zunächst für alle Gruppen in Betracht kommende Verhält- 
nisse erörtert und dann die Organbildung innerhalb der einzelnen Ab- 
teilungen geschildert. 


S$ 2. Periodizität in der Entwicklung. 


Diese Frage für die Pteridophyten zu erörtern hat ein besonderes 
Interesse aus zwei Gründen. | 

Einmal finden wir Angehörige ein und derselben Gattung sowohl 
in den Tropen (speziell im tropischen Regenwald), als in den "Ländern 
mit „gemäßigtem“ (man würde wohl richtiger sagen „sehr mäßigem!“) 
Klima, was bei Samenpflanzen seltener zutrifft. Lycopodium-, Isoetes-. 
Equisetum-, Polypodium-Arten und andere aber finden sich unter den ver- 
schiedensten klimatischen Bedingungen, es muß also von Interesse sein, ihr 
Verhalten zu vergleichen. 

Zweitens fragt sich, ob bei den Pteridophyten, welche Ruheperioden 
durchmachen, dieselben Mittel zum Uberstehen der Ruhezeit angewandt 


Ps 
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werden wie bei den höheren Pflanzen, also z. B. besondere Ausstattung 
der Ruheknospen mit Schutzorganen, periodischer Laubfall, Bildung von 
Knollen und Zwiebeln. 

Bei den Lycopodiaceen liegen die Verhältnisse sehr einfach: auch die 
Arten der nordischen Länder sind alle immergrün — höchstens Lycopod. 
inundatum könnte man ausschließen. Die Selaginellen, welche besondere 
Örgane für Uberstehung von Trockenperioden bilden, besitzen Knöll- 
chen. Die Land-Isoeten panzern ıhre „einziehenden“ Sprosse mit eigen- 
artigen Niederblättern, während die wasserbewohnenden F'ormen keine solchen 
aufweisen, obwohl auch bei ihnen — wenigstens bei den europäischen 
Formen — eine Periodizität vorhanden ist. Bei Equisetum sind die 
tropischen Formen wie es scheint ohne bestimmte Ruheperioden — wenigstens 
konnte ich solche bei Eq. Schaffneri (giganteum) in der Kultur nicht wahr- 
nehmen. Die europäischen sind teils „immergrün“ (E. hiemale, ramosissi- 
mum, scirpoides) teils sommergrün (E. arvense, pratense, silvaticum u. a.). 

Die Farne verhalten sich sehr verschieden, doch ist wenig untersucht, 
inwieweit (wenigstens anscheinend) „autonome“ Ruheperioden bei ihnen 
vorkommen !). 

- Unter den Baumfarnen zeigten in der Kultur z. B. Alsophila australis 
und A. crinita keine ausgesprochene Ruheperiode, während dies bei 
Cyathea dealbata der Fall war. 

Sehr eigentümlich ist das Verhalten von Alsophila comosa?). Hier 
‚handelt es sich nicht um eine Beziehung zur Wasserversorgung. Dieser 
Baumfarn wirft in Sikkım im August seine Blätter (mittels einer Tren- 
nungsschicht) ab und bleibt 4—5 Wochen blattlos. Dann setzt ein neues 
Austreiben ein. Es geschieht dies aber mitten in der Regenzeit, während 
alle anderen Bäume und Sträucher grün sind. Wenn diese Ruheperiode 
eine durch die Außenwelt bedingte ist, so können dafür nicht dieselben 
Gründe in Betracht kommen wie bei denen, die in der trockenen Zeit 
ihre Blätter (oder Blattfiedern) abwerfen. Dahin gehören z. B. Drynaria 
rigidula, die im Ostmunsum in Java ihre Blätter abwirft. Auch die von 
Polypodium simplex vertrocknen und fallen ab sobald die Regenzeit auf- 
hört. Andere mögen sich ähnlich verhalten, jedenfalls aber ist die Zahl 
der periodisch laubabwerfenden Farne eine verhältnismäßig kleine. 

Größer ist die, bei welchen die alten Blätter, ohne abgegliedert zu 
werden, vertrocknen, während die neuen sich noch zurückhalten. So ist es 
2. B. bei europäischen Farnen bei Cystopteris fragilis, Athyrium Aılıx 
femina u. a. JImmergrün sind verhältnismäßig viele europäische Farne 
2. B. Asp. Lonchitis und A. aculeatum, Scolopendrium vulgare, Asplenium 
Ruta: muraria u. a. 

Es bedarf hier noch eingehender, experimenteller Untersuchungen. 

Auch bezüglich der Lebensdauer herrscht noch mancherlei Unsicher- 
heit. Sicher ist nur, daß bei den Pteridophyten die Zahl der Arten, die 
nur einmal in ihrem Lieben Sporen hervorbringen und dann absterben °), 
eine sehr kleine ist. Ob unter den Lycopodinen „hapaxanthische“ Formen 
vorkommen (kleine Selaginella- und Isoetes-Arten?) ist unsicher. Bei 
Equisetum sind keine bekannt. Bei Farnen werden als solche angegeben: 


!) Nach Kress (Über die Rhythmik in der Entwicklung der Pflanzen, Heidelberg 
1911) ist dies bei Aspid. filix mas, Polyp. vulgare und ‚Scolopendrium vulgare nicht der 
Fall. Ersteres zeigte nach Buitenzorg gebracht auch im „Winter“ Weiterentwicklung. 
Vol na Scott, Notes on the tree ferns of British Sikkim (Trans. of the Linnean Soc., 

0 X). 
®) Was natürlich bei den Sporophyten der Moose allgemein der Fall ist. 
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Oeratopteris thalictroides, Anogramme-Arten ‚(wie A. leptophylla’ und 
chaerophylla) und Salvinia natans. 

Öeratopteris läßt sich aber in den Tropen mehrere Vegeisitione 
hindurch ziehen '!). Sie gehört allerdings zu den Farnen, bei denen normal 
von einem gewissen Zeitpunkte ab alle Blätter fertil werden (was dem 

vegetativen Weiterwachsen nicht zuträglich sein wird), und leidet in Europa 
unter der Lichtarmut des Winters. Aber Brppomk sagt ausdrücklich, 
daß er in Indien eine Pflanze mehrere Jahre fortwachsen sah = 

Wie Öeratopteris sind auch die genannten Anogramme-Arten da- 
durch eigentümlich, daß sie schon frühzeitig zur Sporenbildung schreiten 
und dann nur Sporophylle hervorbringen. Die Pflanze erscheint in der 
‚feuchteren Jahreszeit, bildet ihre Sporen und verschwindet, während der 
Gametophyt mit Einrichtungen zum Überstehen der Trockenperiode ver- 
sehen ist. Ob es möglich ist, durch Verhinderung der Sporenbildung lans- 
lebigere Pflanzen zu erziehen, ist nicht bekannt. Diese Farne verhalten 
sich also ähnlich wie manche „ephemere* Wüstenpflanzen. 

Salvınia natans stirbt bei uns im Herbst ab, während die tropischen 
Formen, z.B. die in unseren Gewächshäusern jetzt viel gezogene S. auri- 
culata, ausdauernd sind. Es wäre von Interesse, das Verhalten von S. 
natans in den Tropen zu untersuchen. Sahen wir doch, daß z. B. auch 
bei den Prothallien von Equisetum debile gleichmäßige Lebensbedingungen 
eine Ausbildung erlauben, die von der der europäischen Arten abweicht. 
Es ist also wohl möglich, daß Salvinia natans bei uns im Herbst nicht 
aus inneren, sondern aus äußeren Gründen abstirbt, wobei eine gewisse 
Schwächung der Vegetationsorgane durch die Sporenbildung insofern mit- 
wirken. mag, als sie die Pflanze empfindlicher gegen äußere Schädigungen 
macht. 

Eine frühzeitige Sporangienbildung kann übrigens auch bei aus- 
‚dauernden Formen. auftreten (z. B. un Ruta muraria schon an 
den Primärblättern ?). 

Jedenfalls liest kein Anhaltspunkt dafür vor, die frühzeitig fertilen 
Formen, die in verschiedenen Verwandtschaftskreisen vereinzelt auftreten, 
für „primitive“ zu halten. Ihre sonstige Organbildung stimmt ganz mit 
der ihrer Verwandten überein und die allgemeine Erscheinung, um die es 
sich handelt, findet sich in den verschiedensten Verwandtschaftskreisen, 
bei den Moosen z. B. bei Sphaerocarpus und den Protonema-Laubmoosen, 
die nach der in diesem Buche vertretenen Auffassung zu den rückge- 
bildeten gehören. Ahnlich werden wir wohl auch die „Frühreife“ der 
genannten Pteridophyten als durch den Ausfall weiterer vegetativer Ent- 
wicklung zustande gekommen betrachten dürfen. Jedenfalls aber ist die 
Beziehung zu den Liebensverhältnissen klar, sowohl bei Anogramme als 
bei Salvinia. 


S 3. Hygrophile und xerophile Ausbildung. 


Die Mehrzahl der Pteridophyten, namentlich der Farne, gedeiht am 
besten bei großer Luftfeuchtigkeit und nicht sehr starkem Licht). Sie 
zählen also zu den „hygrophilen“ Pflanzen. 


m Vel. z A Beppome, Handbook to the ferns of British India ete., Calcutta 1883. 
„l had hs same plant growing for some years at Ootacamund“ (p. 123). 
..?).Vgl. Fig. 365 und GoeBer, Einleitung in die experimentelle Morphologie p. 10. 
®) Daß Ersteres mehr ins Gewicht fällt als Letzteres, wurde schon früher betont. 
Vel. Gorger, Pflanzenbivlogische Schilderungen p. 151. 
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Besonders stark ausgesprochen und mit merkwürdigen Rückbildungen 
im anatomischen Aufbau verbunden ist die hygrophile Ausbildung bei den 
'Hiymenophyllaceen und einigen Todea(Leptopteris)-Arten. Sie sollen später 
"besprochen werden, ebenso die wenigen Formen, die zum Leben in oder 
auf dem Wasser übergegangen sind. 

Es fehlt indes auch nicht an „xerophilen“ Anpassungen. 

Eine davon — das „Einziehen“ (seltener das Verschwinden) in der 
trockenen Jahreszeit wurde soeben erwähnt. Besonders auffallend ist es, 
wenn es, verbunden mit der Ablagerung von Reservestoffen, zur Ausbil- 
dung besonders gearteter, von den aktiven Vegetationsorganen verschiedener 
Ruhezustände geführt hat. 

Solche kommen bei verschiedenen Gruppen der Pteridophyten vor. 
Bei den Lycopodinen werden sie zu erwähnen sein bei einigen Selaginellen 
und bei Phylloglossum. Einfacher gestaltet sind die knollenförmigen 
Sproßanschwellungen einiger Ophioglossum-Arten. 

Bei leptosporangiaten Farnen tritt Knollenbildung namentlich bei 
einigen auf Blättern entstehenden „Brutknospen“ auf, die im Zusammen- 
hang mit den anderen blattbürtigen Sprossen zu erwähnen sein werden. 

 Merkwürdig sind die von A. Braun!) entdeckten, Knöllchen von 
Marsilia hirsuta, welche dieser australischen Art die Uberstehung von 
Trockenperioden in ähnlicher Weise ermöglichen, wie dies bei der Knöll- 
chenbildung vieler Lebermoose der Fall ist. 

Es sind mit Haaren dicht bedeckte, mit Reservestoffen angefüllte 
kurze Seitensprosse des Rhizoms, 3—8 mm lang (manchmal bis 15 mm), 
‚die ihrerseits wieder verzweigt sind und dadurch ein fast traubiges 
korallenähnliches Aussehen gewinnen. Die daran befindlichen Blattanlagen 
sind nur in ihrem unteren — ebenso wie die Sproßachse — zur Ablage- 
rung von Reservestoffen benützten Teile -entwickelt, die Blattspitzen sind 
verkümmert. Es sind also „Zwiebelknöllchen“, in denen sowohl Sproßachse 
‚als Blattorgane der Speicherung dienen. Sie zeichnen sich gegenüber den 
anderen Vegetationsorganen durch ihre Widerstandsfähigkeit gegen Aus- 
trocknung aus. Vermutlich werden sie auch lange ihre Entwicklungs- 
fähigkeit behalten. Die Bedingungen, unter denen sie entstehen, sind näher 
festzustellen. Es ist indes vorauszusehen, daß sie z. B. an der Wasserform 
{welche bei dieser wie bei vielen anderen Marsilia-Arten auftreten kann), 
sich nicht bilden werden, sondern nur an der weniger rasch wachsenden 
Landform bei geminderter Wasseraufnahme und guten Assimilationsbe- 
dingungen. 

- Auch ohne Bildung solcher besonders ausgerüsteter Ruhezustände 
sınd manche Farne fähig, längere Trockenperioden zu überstehen ?) — 
bezeichnenderweise sind es solche, die mehr oder minder zu den Xero- 
phyten gehören. Während z. B. die als Schwimmpflanzen lebenden 
Salvinia-Arten bei Austrocknen rasch zugrunde gehen, ertragen Blätter 
von Polyp. vulgare, Asplenium Trichomanes, A. septentrionale, A. Ruta 
muraria, Ceterach, Notochlaena, Woodsia einen bedeutenden Wasserverlust 
‘ohne Schaden (offenbar aber nur dann, wenn er nicht zu lange dauert). 

Sukkulente Ausbildung?) findet sich an den Blättern mancher epi- 


1) A. Braun, Nachtr. Bemerkungen über die Gattungen Marsilia und Pilularia, 
Monatsber. der Berl. Akad. vom August 1873. 
e> En e- V. B. Wirtrock, De filiceibus observationes biologicae, Acta Horti Bergiani, 
1. 1 1897. 
 ®) Bezüglich der hier nicht zu erörternden anatomischen Verhältnisse vgl. z. B. 
GIESENHAGEN, Die Farngattung Niphobolus, Jena 1901, p. 61. 
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phytischer Farne, namentlich bei Drymoglossum und Niphobolus-Arten, 
zerstreut auch in anderen Gattungen. So z. B. bei Polypodium lineare, 
dessen dicke lederige Blätter sich in der Trockenzeit (ebenso wie die von 
Niphobolus) vom Rande (manchmal von der Spitze) her einrollen und so 
wochen- oder monatelang verharren, bis Regen eintritt. Die Abbildung 
Fig. 1001 erläutert, welche Schrumpfung die Blätter aushalten können, 
ohne Not zu leiden. 


A B 


Fig. 1001. Niphobolus spissus (nach GIEsENHAGEN). A Sproßabschnitt mit zwei Blättern 
in der Trocken-, BD derselbe in der Regenzeit, daneben Blattquerschnitte, welche zeigen, 
daß in der Trockenzeit starke Schrumpfung und Einbiegung stattfindet. 


Auch die mit Spreuschuppen dicht bekleideten Blätter des in Süd- 


amerika gemeinen epiphytischen Farn Polyp. incanum u. a. sieht man nach 
längeren Trockenzeiten ganz eingerollt. Steckt man sie in Wasser, so 
breiten sie sich wieder aus. 

Noch widerstandsfähiger gegen Austrocknung sind offenbar die (durch 
die Bedeckung mit Blattanlagen auch besonders geschützten) Sproßknospen 
der xerophilen Farne namentlich von Cheilanthes, Pellaea und Notochlaena- 
Arten, die man in der Trockenzeit z. B. in Südamerika oft für „pulvertrocken“ 
und ganz tot hält, die aber trotzdem vielfach wieder austreiben. Das 
war auch der Fall z. B. bei einer mir trocken von Manila gesandten 
Notochlaena hirsuta, aus der ich in München Pflanzen zog. Die Sproß- 
spitzen hatten ihre Entwicklungsfähigkeit (wenigstens zum Teil) trotz mehr- 
monatlicher Austrocknung bewahrt. 


s 4. Färbung. 


Eine von der gewöhnlichen Grünfärbung abweichende Färbung der 
Vegetationsorgane findet sich (von Mutationen abgesehen) in folgenden 
Fällen: 

1. Die jugendlichen Blätter einer Anzahl von Farnen zeigen eine mehr oder 
minder intensive Anthocyan-Färbung, die später verschwindet. So nament- 
lich bei Adiantum-Arten, auch bei Davallien, wie D. divariıcata. — Es 
ist‘ dieselbe Erscheinung, wie wir sie vielfach bei höheren Pflanzen in den 
Tropen antreffen. Sie dürfte mit dem reichlichen Vorkommen von Kohlen- 
hydraten in jungen Blättern zusammenhängen. 
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2. Eine Anzahl hochandiner Lycopodium-Arten zeigen dauernd eine 
Rotfärbung (L. cruentum u. a.). — Es ist mir nicht bekannt, ob sie auf 
Färbung der Membranen oder des Inhalts beruht — letzteres erscheint 
wahrscheinlicher. Einige Hymenophylleen (H. cruentum) verhalten sich 
ähnlich. 

3. Auf einer abweichenden Beschaffenheit der CUhromatophoren be- 
ruht die Färbung der fertilen Sprosse ') einiger Equisetum--(E. arvense, 
pratense) Arten und die, nur unter bestimmten Bedingungen auftretende 
Rotfärbung einiger Selaginella-Arten. 

Bei S. helvetica tritt diese Rotfärbung im Winter an stärker be- 
leuchteten Standorten regelmäßig ein?). Es ist nicht direkt die Kälte, 
sondern die durch sie bedingte relative Lufttrockenheit und Verminde- 
rung der Wasseraufnahme, welche im Verein mit dem Lichte die Rot- 
färbung bedinst. Man kann diese auch an anderen Selaginellen (Sel- 
Willdenowii |— „laevigata“| und Sel. caesia) bei starker Beleuchtung und 
trockener Luft hervorrufen ?). 

Ob diese Rotfärbung, welche an die der Chroolepideen erinnert, be- 
dinsgt ist nur durch starke Verminderung der grünen Farbstoffe oder 
durch Zunahme der Carotine und ob ihr eine besondere biologische Be- 
deutung (Wärmebindung? Transpirationsschutz? Lichtschutz? Gasaus- 
tausch ? *)) zukommt, bedarf näherer Untersuchung. Daß die blaßroten 
Equisetumsprosse ihre Rotfärbung denselben Einwirkungen verdanken wie 
die Selaginellen, geht wie mir scheint daraus hervor, daß sie unter Be- 
dingungen auftreten, wo die Wasserzufuhr aus dem noch kalten Boden 
gehemmt ist und dab man durch reichliche Wasserzufuhr bei ihnen eine 
„Vergrünung“ hervorrufen kann. Sehr wahrscheinlich gilt dasselbe für 
die roten Lycopodien der Änden. 

4. Sehr auffallend ist bei einer An- 
zahl im tiefen Waldesschatten wachsen- 
der Farne ein Blauglanz, der an den von 
gehärtetem Stahl erinnert. 

Das hat mehrfach die Artbezeich- 
nung beeinflußt. So bei Gymnopteris 
metallica und G. azurea, deren Blätter schritt "änsch ein 
ultramarinblau glänzen, ebenso bei Lindsaya pjsit von nella‘, Willdenpwwi. 
metallica in den Urwäldern Borneos. Eben- In der Epidermiszellen- Außenwand 
so verhalten sich Trichomanes Leprieurii _ Kutinkörnchen. (Nach GENTNER.) 
(die mir in den Urwäldern von Britisch- 

Guiana durch ihren Blauglanz auffiel) und einige Selaginellen (Sel. Will- 
denowii caesia u. a.). 

GENTNER zeigte, daß der Blauglanz auf Einlagerung von Kutin- 
körnern in die Epidermiszellmembran zustande kommt (Fig. 1002): Er- 
scheinung des „trüben Mediums“, wobei durch diffuse Reflexion haupt- 
sächlich die kurzwelligen Strahlen geschwächt und zurückgeworfen werden. 
GENTNER meint, daß es sich bei dieser (auch bei Samenpflanzen auftreten- 


den) Erscheinung um eine Anpassung an den Standort handle. Daß eine 


rs —äH 


!) Vgl. auch das p. 947 über die Prothallien von Equisetum debile Erwähnte. 
-*) An schattigen Standorten behalten die Pflanzen ihre grüne Farbe bei. 
3) G. GENTNER, Über den Blauglanz auf Blättern und Früchten, Flora 99 (1909). 
Daselbst weitere Literatur. 
4) GENTNER führt a. a. O. p. 350 aus, daß die roten Chromatophoren an Pflanzen, 
die kein „eigentliches Chlorophyll“ besaßen, in hohem Maße Sıärke bildeten. Ob das 
Chlorophyll aber nicht nur durch die roten Farbstoffe verdeckt war? 
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Beeinflussung durch den Standort vorliegt, ist außerordentlich wahrschein- 
lich, da der Blauglanz unter anderen Verhältnissen nicht beobachtet ist. 
Aber damit ist noch nicht bewiesen, daß er auch von Nutzen ist. Das 
wäre z. B. möglich dann, wenn die Ohlorophylikörper der-Schattenpflanzen 
für blaues Licht ganz besonders empfindlich wären. Ob das zutrifft, ist 
— meines Wissens — nicht bekannt. Man wird, so lange nicht exakte 
Messungen darüber vorliegen, wieviel von den stärker brechbaren Licht- 
strahlen in das Blatt gelangen, wieviel reflektiert wird, und wie diese Licht- 
strahlen das Blatt beeinflussen, zunächst wohl nur so viel sagen können, 
daß es — da Pflanzen aus verschiedener Verwandtschaft an gleich- 
artigen Standorten Blauglanz zeigen, sehr wahrscheinlich sich um eine 
Standortswirkung handelt‘). Wie weit diese eine Anpassung an den 
Standort darstellt, bedarf aber ebenso wie bei den roten Selaginellen 
und Equiseten der Prüfung. 


2. Kapıtel: 
Bewurzelung. 


$ 1. Allgemeines. 


Unsere Vorstellungen über Wurzelbildung sind stark beeinflußt durch 
die Fälle, in denen sie am leichtesten zu beobachten ist, nämlich durch 
die einjährigen Dikotylen. Diese haben bekanntlich ein Wurzelsystem, 
das aus der „Hauptwurzel“ hervorgeht. Treten auch an der Sproßachse 
Wurzeln auf, so erscheinen diese, wenn man von jenem Schema ausgeht, 
als ursprünglich nicht vorhandene, sondern nachträglich hinzugekommene 
— also als „adventive“. 

Wurzel und Sproß stellen hier also der Hauptsache nach ge- 
trennte ÖOrgansysteme dar. Es mag dieser Typus der Kürze halber als 
der „allorhize“ bezeichnet werden. Indes kann er nicht als der betrachtet 
werden, welcher für die höheren Pflanzen maßgebend ist. Er ist einseitig 
einer in Mitteleuropa häufig sich findenden Pflanzengestaltung — der der 
Nadelhölzer und der Dikotylen — entnommen. | 

Auf die Pteridophyten ist er überhaupt. nicht anwendbar. Eine in 
die Verlängerung des Keimsprosses fallende Hauptwurzel, welche den Aus- 
sangspunkt des Wurzelsystems bilden würde, gibt es bei ihnen — wie bei 
Besprechung der Embryobildung ausgeführt wurde — überhaupt nicht. 
Das Auftreten einer Hauptwurzel hängt ja auch wesentlich zusammen 
mit dem des sekundären Dickenwachstums, welches den heute lebenden 
Pteridophyten mit unbedeutenden Ausnahmen (Botrychium, Isoetes) abgeht. 
Nur durch das sekundäre Dickenwachstum der Hauptwurzel und der stärkeren 
Nebenwurzeln können die Leitungsbahnen des Wurzelsystems dauernd den sich 
stets steigernden Ansprüchen des Sproßsystems genügen. Schon aus diesem 
Grunde kann also die allorhize Ausbildung bei den hier in Rede stehen- 
den Pflanzen nicht auftreten. Es ist auch leicht verständlich weshalb sıe 
nur für Gymnospermen und Dikotylen typisch ist. 


!) Nach den spektrophotometrischen Untersuchungen von KxucHeL (Mitteil. der 
‘Schweizer. Zentralanstalt für das forstl. Versuchswesen XI, 1314) lassen die Laubkronen 
der untersuchten Laubhölzer hauptsächlich die gelben und grünen Strahlen durch, außer- 
:dem gelangen auch dunkelblaue Strahlen durch Lücken in den Kronen auf den Wald- 
boden. Diese würden daun also hauptsächlich bei den mit Blauglanz versehenen Blättern 
zurückgeworfen. 
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Die Pteridophyten aber gehören in ihrer Mehrzahl zu den Pflanzen. 
bei denen im embryonalen Gewebe der Sproßachsen — also in diesem 
«Falle am Vegetationspunkt — nicht nur Blätter und Seitenzweige, sondern 
“auch ‚Wurzeln angelegt werden. 

‚ Diesen Typus bezeichnen wir als den homorhizen. Solche Wurzeln 
als „Adventivwurzeln“ zu bezeichnen wäre ganz sinnlos. Sie sind nicht 
etwas „Hinzugekommenes“. Im Gegenteil, es scheint, als ob dieser Typus 
“(der bei den Pteridophyten schon bei der Embryoentwicklung hervortritt) 
‚der ursprünglichere sei, aus welchem sich der allorhize erst durch Unter- 
‚drückung, bzw. Zurücktreten der sproßbürtigen Wurzeln und stärkere Ent- 
wicklung einer einzigen ableiten läßt. 

Dafür spricht auch, daß es schon bei den Pteridophyten sowohl bei den 
‘Farnen, als bei den Lycopodinen Sprosse gibt, welche die Fähigkeit der 
Wurzelbildung entweder ganz oder in ihrem oberen Teile verloren 
“haben. | 

So bilden sich an den beblätterten orthotropen Sprossen von Nephro- 
lepis exaltata u. a. Wurzeln nur noch ganz spärlich aus, wohl aber in 
"Menge an den blattlosen Ausläufern. Es erinnert das (mutatis mu- 
‚tandis) an die Organbildung bei Lepidodendron und Sigillaria. Deren 
unterirdische Organe, die „Stigmarien“, bestehen wohl aus blattlosen 
‚gabelig verzweigten Sprossen, die als Wurzelträger dienen. 

Auch bei Equisetum sehen wir, daß die Wurzelbildung auf einen be- 
stimmten Jugendzustand der Sprosse beschränkt ist. 

In allen diesen Fällen läßt sich der allorhize Typus von dem homorhizen 
ableiten dadurch, daß die Wurzelbildung zeitlich und örtlich beschränkt 
«wurde. Die Pteridophyten aber sind von Interesse dadurch, daß sie in 
-mannigfacher Ausbildung diesen Vorgang noch verfolgen lassen. Daß wir 
ihn nur bei orthotropen, sich in die Luft erhebenden Sprossen er- 
warten können, ist selbstverständlich. Aber selbst diese halten bei einigen 
zZ. B. bei den Baumfarnen den homorhizen Typus mit erstaunlicher Zähig- 
keit fest. | 

Ob auch der entgegengesetzte Vorgang — Ableitung der Homorhizie 
von Heterorhizie — vorkommt, ist hier nicht zu erörtern; bei den Pterido- 
‚phyten wenigstens wüßte ich kein Beispiel dafür anzuführen. wohl aber 
"wird für die Monokotylen diese Frage zu prüfen sein. 

Die Verzweigung der Wurzeln erfolgt bei den Lycopodinen be- 
kanntlich durch Gabelung '). Die dabei auftretende Vereinfachung in der 
‘Ausbildung des Leitbündelzylinders entspricht der Tatsache, daß auch 
‚bei monopodialer Verzweigung die Seitenwurzeln einfacher gebaut zu sein 
‚pflegen, als die Hauptwurzel. Daß bei Ophioglossum (Sektion Euophio- 
‘glossum), die Wurzelverzweigung, wenn sie (was selten der Fallist) 
überhaupt eintritt, durch Gabelung geschieht), kann nicht als ein An- 
‚zeichen für eine Verwandtschaft mit den Lycopodiaceen betrachtet werden. 
Nicht nur erfolgt die Wurzelverzweigung monopodial bei der nächstver- 
‘wandten Gattung Botrychium, sondern es ist zu beachten, daß hier 
„Mykorrhizen“ vorliegen, von denen wir wissen, daß sie auch bei 
Gymnospermen (statt der dort normal eintretenden monopodialen Ver- 

"zweigung) Gabelungen aufweisen können. Es handelt sich also offenbar 
um eine abnorme, durch Pilzsymbiose herbeigeführte, nicht um eine 
‘spontane Erscheinung. Diese kann man allenfalls als einen Rückschlag 

) Vgl. p. 80. 

?) CAmPBELr, The Eusporangiatae, Washington 1911, p. 85. 
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auf ursprünglich gabelige Verzweigung betrachten, aber jedenfalls nicht 
zur Annahme näherer Verwandtschaftsbeziehung mit den Lycopodinen be- 
nützen. Fibenso ist das Fehlen der Wurzelhaarbildung bei Ophioglossum 
wohl durch die Verpilzung der Wurzeln bedingt. Wir haben es also in 
beiden Fällen mit einer auch sonst vorkommenden, durch Pilzsymbiose be- 
dingten Eigentümlichkeit zu tun. 

Bei Farnen und Equisetaceen erfolgt die Anlage der Seitenwurzeln 
wie bei den Samenpflanzen mit der kleinen Abweichung, daß sie in der 
„Endodermis“, nicht im Pericykel entstehen (Fig. 901 #5). Das ist wohl 
dahin aufzufassen, daß eine Sonderung zwischen diesen beiden Zellschichten 
hier noch nicht oder doch in nicht erheblichem Maße eingetreten ist. 

Umgebildete Wurzeln sind von Pteridophyten — wenn wir von denen 
absehen, die bei Asplenium esculentum und einigen Platycerium-Arten in 
Sprosse übergehen — dem Verf. nicht bekannt. Nicht einmal die bei 
Samenpflanzen so häufige Umbildung in Nahrungsspeicher tritt ein. Zwar 
finden sich bei Epiphyten z. B. Antrophyum-Arten eigenartige schwamm- 
förmig ausgebildete Wurzelsysteme mit Wurzelhaaren, die von denen ge- 
wöhnlicher Erdwurzeln einigermaßen abweichen. Aber immerhin sind die 
Abweichungen keine so erheblichen, daß sie hier näher zu betrachten 
wären. 

Der Bau der Wurzeln der Pteridophyten stimmt ım allgemeinen mit 
dem der Samenpflanzen überein, anatomische Einzelheiten bleiben hier 
außer Betracht. 

Die dicksten Wurzeln kommen wohl bei manchen Marattiaceen vor 
(6—7 mm Durchmesser), bei den übrigen sind sie erheblich dünner. 

Erwähnenswert ist, daß die Wurzelhaare der Marattiaceen, deren 
Prothalliumrhizoiden mehrzellig sind (Danaea, Kaulfusia), dieselbe Eigen- 
- schaft zeigen — ein weiterer Beleg für die Übereinstimmung von ,Wurzel- 
haaren“ und Rhizoiden. 


S 2. Wurzelbildung bei Lycopodinen. 


An anderer Stelle ist darauf hingewiesen worden, daß die Wurzel- 
bildung von Lycopodium durch die Übereinstimmung im anatomischen 
Bau von Wurzel und Sproßachse sowie durch die gabelige Verzweigung 
von besonderem Interesse sind (p. 909). 

Es hat auch nicht an Versuchen gefehlt, die Wurzeln der Lyco- 
podinen von den unterirdischen: Sproßachsen abzuleiten, die bei Psılotum 
und Tmesipteris allein vorhanden sind, um so mehr als die Blattbildung beı 
den unterirdisch bleibenden Rhizomzweigen ganz unterdrückt ist. Indes 
ist es viel wahrscheinlicher, daß bei diesen hemisaprophytisch lebenden 
Pflanzen die Wurzelbildung verloren gegangen ist, ähnlich wie z. B. 
bei der Orchidee Ooralliorhiza, die auch ein mit Wurzelhaaren versehenes 
Rhizom an Stelle der Wurzeln besitzt. | 

Besonders merkwürdig sind die bei manchen mit aufrecht wachsenden 
Sproßachsen versehenen Lycopodium-Arten (aus dem Verwandtschafts- 
kreise von Lyc. Selago) vorkommenden „inneren“ Wurzeln. Man ver- 
steht darunter Wurzeln, die in den embryonalen Stammteilen an der 
Außenseite des Zentralzylinders angelegt nicht nach außen wachsen, sondern 
ım Rindengewebe nach abwärts. Man findet sie bei Lyc. Selago mehrere 


!) STRASBURGER, Die inneren Wurzeln bei Lycopodium, Botan. Zeitung 1873 p. 109: 
A. G. Stokey, The roots of Lycopodium pithyoides, Botan. Gazette 44 (1907). 
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cm über der Sproßbasis, bei L. pithyoides sind auf dem 10—12 cm über 
der Stammbasis gelegenen Querschnitt 52 innere Wurzeln zu sehen 
(Fig. 1003). 

Man darf diese — bei der Monokotyle Vel- 
lozia in noch auffallenderem Maße wiederkeh- 
rende — Erscheinung sowohl mit äußeren als mit 
inneren Faktoren in Zusammenhang setzen. So 
mit der relativen Trockenheit des Standorts. 
welche die Wurzeln veranlaßt, nach ihrer An- 
legung nicht nach außen, sondern innerhalb des 
Rindengewebes zu wachsen. Ferner mit Ein- 
wirkungen von Licht und Schwerkraft, dem 
Widerstand, den diese Wurzeln in verschiedenen 
Teilen der Sproßachsen finden usw. Fig. 1003. Querschnitt durch 

Da man an langen Sprossen in den oberen die Basis einer Sproßachse von 
Regionen keine innere Wurzeln mehr antrifft, lan pithyoides 10 bis 

2 4 i cm über der Stammbasis 
so ist anzunehmen, daß die Wurzelbildung nur mit 52 „inneren“ Wurzeln. 
an noch jungen Trieben erfolgt, später nicht Nach G. Sıorer. 
mehr, wofür z. B. auch die Bambusa - Arten ie 
Beispiele liefern. Es sind diese Lycopodium-Arten also Übergangsstufen 
von der homorhizen Anlage, wie man sie an kriechenden Trieben findet, 
zu der, die sich — in verschiedenem Grade — auf die Basis der Sproß- 
achsen beschränkt. Bei kriechenden Sproßachsen ist eine solche Beschrän- 
kung naturgemäß nicht vorhanden. | 


$ 2. Wurzelbildung bei Selaginella. 


Bei dieser umfangreichen Gattung ist die Wurzelbildung eine be- 
sonders eigenartige. Im allgemeinen Teil (p. 110) wurde darauf schon 
hingewiesen. hier ist das dort gezeichnete Bild nur etwas näher auszu- 
führen !). 

Hervorzuheben ist vor allem, daß an den Sproßachsen von Sela- 
ginella normal keine Wurzeln entstehen — mit Ausnahme von S. spinulosa. 
Diese bildet am Hypokotyl einige Wurzelträger, an der Basis der Sproß- 
‚achse einige Wurzeln. Damit ist die Bewurzelung abgeschlossen — von 
Stecklingen Wurzeln zu erzielen, ist bis jetzt bei dieser Pflanze nicht ge- 
lungen. Damit wiederholt sich der von einigen Lycopodien angeführte 
Vorgang in besonders auffallender Weise. 

Bei anderen Selaginellen aber (untersucht wurden bis jetzt nur aniso- 
phylle) können junge als Stecklinge benutzte Sproßachsen an ihrer Basis 
Wurzeln bilden. Die Fähigkeit zur Wurzelbildung ist also bei ihnen 
„latent“ vorhanden, kommt aber normal nicht zum Vorschein — offenbar 
in Verbindung mit der Tatsache, daß die Wurzelbildung ganz auf die 
Wurzelträger übergegangen ist. 

Diese kommen in sehr verschiedener Ausbildung vor. Bei den niedrig- 
bleibenden und den kriechenden Sprossen sind sie so klein, daß man sie 
— namentlich wenn sie nur Eine Wurzel anlegen — teilweise übersehen 
oder mit Wurzeln verwechselt hat. An manchen, feuchte Standorte be- 
wohnenden Formen, wie z. B. bei S. Martensii, aber werden sie über 10 cm 


3 N) Vgl. Bruchmann, Selaginella spinulosa, Gotha 1897; -Ders., Von den Wurzel- 
trägern der Selaginella Kraussiana A. Br., Flora 95 (1905) p. 158; Goeset, Die Knollen 
der Dioseoreen und die Wurzelträger der Selaginellen, das. p. 169. 
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lang ‚und gabeln sich, ehe sie den Boden. erreichen. Ein wesentlicher, 
Unterschied zwischen beiden Formen dürfte indes kaum vorhanden sein. 
Allerdings erlischt bei den Arten mit kleinen Wurzelträgern (z.B. der 
von BRUCHMANN genau untersuchten S. Kraussiana) das Scheitelwachstum 
sehr früh: die Wurzeln werden im Wurzelträger schon bei einer Länge,’ 
von 0,3—0,5 mm angelegt, und wenn er später 60—100 mm lang wird, 
ehe er den Boden erreicht, so geschieht dies: durch interkalares Wachs-- 
tum; das Zellenmaterial entstammt einer hinter den 
Wurzelinitialen gelegenen Meristemzone. Die Wurzel- 
träger von S. Martensii dagegen behalten das Scheitel- ° 
wachstum sehr lange. Aber auch bei dieser Pflanze 
kann man die Wurzelanlegung in ein frühes Entwick- - 
lungsstadium verlegen (Fig. 1004) — ob dann noch ein’ 
interkalares Wachstum eintreten kann, ist nicht unter- 


- 


Zr” sucht, aber wahrscheinlich. Die großen, längere Zeit 
: apikal wachsenden Wurzelträger erscheinen uns somit 
SS als eine Weiterentwicklung der kleineren, entstanden: : 
DR. durch eine Verlegung der Wurzelanlegung in = späteres .; 


Stadium. 
Die meisten Selaginellen, welche auch Hei nicht 
kletternden Arten oft hoch über den Boden sich erhebende- 
Assimilationssprosse besitzen, bilden an diesen keine : 
Fie. 1004. Selag. Wurzelträger mehr aus. Der Anlage nach vorhanden.. 
Martensii. Wurzel- sind sie vielleicht immer!). Man kann auch ihre Ent-- 
träger eines 4 mm wijcklung hervorrufen, wenn man solche Selaginellen 
en Sproßsteck- j;inoere Zeit in einem abseschlossenen, sehr feuchten 
gs, welcher nach O Er = : I ä 
Erreichung einer Raum kultiviert (z. B. S. grandis) oder die Sproß 
Länge von 2 mm spitzen als Stecklinge benützt. 
(oberhalb x) eine Daß bei ungestört wachsenden Sprossen von. 
Ps ke. S. grandis die Wurzelträgeranlagen spontan in be-. 
(Schwach vergr.)  blätterte Sprosse umgebildet werden, wurde schon p. 112 
erwähnt, wo auch die künstlich leicht herbeizuführende 
Maren in besprochen ist. Die Wurzelträger zeichnen sich durch große. 
Regenerationsfähigkeit aus: selbst wenn man ein l cm großes Stück der } 
Spitze des Wurzelträgers von S. Martensii entfernt, erfolet die Bildung . 
neuer Wurzeln. | Be: 
"Will man sich ein Bild von der Entstehung der Wurzelträger machen, . 
so kann man annehmen, daß die Selaginellen ursprünglich stammbürtige 
Wurzeln besaßen, die Fähigkeit, solche zu bilden, ist bei Selaginella spinu- 
losa spontan, bei anderen Arten latent noch vorhanden. Diese Art der. 
Wurzelbildung aber wurde zurückgedrängt durch das Auftreten von Aus-- 
wüchsen der Sproßachsen, welche nur der Wurzelbildung dienten — eben 
der Wurzelträger, welche vermöge ihrer Blattlosigkeit und ihres sonstigen 
Verhaltens äußerlich Wurzeln so ähnlich sehen, “daß man sie für solche 
gehalten hat, bis NAEGELI und LEITGEB ihre wahre Natur erkannten. 
Aufihre Bedeutung (teils als Träger der Wurzeln bis der Boden erreicht : 
ist, teils als Stützorgane) braucht kaum besonders aufmerksam gemacht 
zu werden. Von Interesse aber wäre eine Feststellung darüber, ob die 
Wurzelträger, welche bei manchen Formen beträchtliche Strecken in der. 
Luft wachsen und ihre Wurzeln nur bei Einwirkung von Feuchtigkeit 


2) Die Frage bedarf genauerer Untersuchung. Es ist ja. durchaus Re; gehe t 
alle Abstufungen bis zur wirklichen Nichtmehranlegung vorkommen. 3 
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entwickeln, gegen Beschädigung durch. trockene Luft widerstandsfähiger 
sind als die Wurzeln. Ist dies, wie wahrscheinlich erscheint, der Fall, 
so können wir verstehen, weshalb bei den über das Substrat sich erheben- 
den Selaginellen sich nicht Luftwurzeln, sondern Wurzelträger weiter 
entwickelt haben. 

* Daß von den zwei an den „Gabelungs“stellen der Sproßachsen an- 
gelegten Wurzelträgern meist der untere sich kräftiger (oder allein) weiter 
entwickelt, hängt mit der früher geschilderten Hypotrophie der Selaginella- 
sprosse zusammen (vgl. p. 244). 


$ 3. Wurzelbildung bei Isoetes. 


+ Die Bewurzelung der im Wasser untergetaucht lebenden Isoetes- 


Arten ist ebenso wie die der landbewohnenden Formen eine auffallend 


reiche: es entspringen die Wurzeln dicht gedrängt auf der Unterseite 
bzw. Außenseite der knollenförmigen Stämme und erreichen nicht un- 
beträchtliche Länge. Ihre gabelige Verzweigung (entdeckt durch 
Au. Braun) ist oft eine wiederholte. Ihre Leistungsfähigkeit wird aller- 
dings wohl eine eng begrenzte sein, da sie neben einem sroßen Luftraum 


aur Ein dünnes Leitbündel führen. Daß der dorsiventrale Bau dieser 


Wurzeln zu ihrem Ursprung in Beziehung steht wurde p.. 307 erwähnt 
und geht auch aus Fig. 1005 I hervor — man sieht, wie der Teil der 


Wurzel, welcher das Leitbündel enthält, stets dem Ursprungsort (F') zu- 


gekehrt ist. 
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l. I. 


Fig. 1005. I. und II. Isoetes lacustris.: /. Querschnitt durch die Wurzelansätze einer 
jungen Pflanze (die ältesten Wurzeln nicht mehr vorhanden). Sie entstehen. in nach 
den zwei Furchen (deren Lage mıt F bezeichnet ist) fortschreitender Reihenfolge. 
1F. Querschnitt durch die untere Region eines jungen Knollenstammes. Die Striche 
bezeichnen die nach den Wurzeln verlaufenden Leitbündel, die jüngsten Wurzeln sind 
teils quer, te:ls schief getroffen. 17]. Isoetes Hystrix (nach Scorr und Hırı), Schema 
für die Wurzelanordnung in der Außenansicht einer durch den Strich F F angedeu- 
a teten Furche. 


“ Die eigentümliche Verteilung der Wurzeln hängt mit der Blattbil- 
dung und dem Wachstum sowie der dadurch bedingten Gestalt der 


m 
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Knollenstiämme zusammen. An der Keimpflanze entsteht, wenigstens bei 
Is. lacustris ziemlich median unterhalb der beiden ersten Blätter je eine 
Wurzel, später schräg unterhalb jedes Blattes und zwar auf jeder Seite 
abwechselnd nach rechts und links. Die Knollenstämme haben ein sekun- 
däres Dickenwachstum, die Stammknolle ist aber im ‚Querschnitt nicht 
rund, sondern durch zwei oder drei Furchen gelappt. 

Die Anordnung der Wurzeln ist zuerst durch Mousn und HorneEıstER 
untersucht worden. Ersterer warf die Frage auf, ob bei Isoetes nicht 
ein „Uaudex descendens“ !) anzunehmen sei, eine Art Wurzelträger, eine 
Annahme, die — abgesehen von anatomischen Verhältnissen — durch die 
gelappte Gestalt des Stammes nahe gelegt wird und neuerdings durch 
das Verhalten der fossilen Gattung Pleuromeia gestützt wurde. Indes ist 
diese Analogie sehr zweifelhaft, auch sind die anderen Verhältnisse der 
Wurzelbildung bei Pleuromeia nicht bekannt. 

Bei Isoetes liegt kein Grund vor zur Annahme von besonderen wurzel- 
bildenden Organen. Aber auch der von Scott und Hırv ?) hervorgehobene 
Gesichtspunkt, die Verteilung der Wurzeln sei eine solche, daß eine be- 
ständige Neubildung an der Basis des Knollenstammes ermöglicht werde, 
genügt nicht zur Erklärung der Eigenart der Wurzelverteilung. Diese 
ist keine allseitige, wie bei einem orthotropen Lycopodiumstamm (Fig. 1003), 
sondern die Wurzeln entstehen in gegen die Furchen fortschreitender 
Reihenfolge, und zwar bei Stämmen, die schon eine größere Höhe erreicht 
haben, so daß die obersten (1 Fig. 1005 I/II) die jüngsten sind. Es werden 
aber beständig neue Reihen gebildet (A Fig. 1005 III). Dadurch er- 
klären sich zunächst die widersprechenden Angaben von aufsteigender und 
absteigender Reihenfolge der Wurzeln — die ältesten Wurzeln stehen 
immer am. weitesten nach außen. | 

Charakteristisch ist also, daß die Wur- 
zeln von Isoetes nicht ringsum gleichmäßig 
verteilt sind, sondern nur an vier (bei drei- 
lappigen Stämmen an sechs) Regionen, 
nämlich an den Rändern der Furchen ent- 
springen. Die Furchenbildung wird bedingt 
dadurch, daß die Gewebebildung — ent- 
sprechend der ursprünglichen Anordnung 
der Blätter — nach zwei (oder nach drei) 
Richtungen hin eine stärkere ist. Die 
Wurzeln treten also an den Stellen auf, an 
denen die Bildung des Speicherparenchyms 
in geringerer Stärke erfolgt. Ihre Ver- 
teilung ist bedingt durch die Gesamtsym- 
metrie der Sprosse, die sich auch in der 
Blattanordnung ausspricht. Ursprünglich 

Fig. 1006. Isoetes lacustris. ist diese zweizeilig°), dann findet eine 
I(schwach vergr.) Querschnitt durch Drehung“ statt (Fig. 1006 17), aber so, 
die Knospe einer alten, II. (stärker d Brei rollen le : : 
vergr.) durch die einerjungen Pflanze. (dab bei zweilurchigen 1soetesstammen zwei 
FF Stelle der zwei Furchen. Maxima von Blattinsertionen auf die zwei 


!) Nach BıscHorr ist dieser Lins&sche Ausdruck mit Wurzel gleichbedeutend. 

?) Scorr and Hırı, The structure of Isoetes Hystrix, Annals of botany Vol. XIV 
(1900). 

3) Wie die Keimpflanzen dreifurchiger Stämme sich verhalten, ob sie mit zwei- oder 
dreizeiliger Blattstelluug beginnen, ist nicht bekannt. Letzteres erscheint mir wahr- 
scheinlicher. A. Braun (Isoetes-Arten der Insel Sardinien, Sitzungsber. der Berliner 


+ 
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„Lappen“ des Stammes, zwei Minima auf die zwei Furchen fallen (Fig. 1006 7). 
‚Die Isoetesstämme sind also nicht eigentlich radiär, sondern zeigen sehr 
‚sonderbare Symmetrieverhältnisse, die sich sowohl in der Blatt- als in der 
"Wurzelbildung aussprechen. Sie sind annähernd bilateral gebaut, wie am 
besten der Querschnitt Fig. 1005 I und II zeigt. Bei dreifurchigen 


Stämmen tritt natürlich eine entsprechende Abänderung ein. Auch bei 


ihnen aber können wir deutlich die Verschiedenheit der phyllogenen und 


‚rhizogenen Regionen bemerken. 


Damit ist, wie mir scheint, die Wurzelverteilung als durch den Ge- 


samtaufbau der Pflanze bedingt erwiesen. 


Zusammenfassung: Die eigenartige Wurzelanordnung bei Isoetes steht 


in Beziehung zur Blattbildung und zur Gesamtsymmetrie der Pflanze. 


Bei I. lacustris erfolgt die Blattbildung ursprünglich in zwei Zeilen. Diese 


‚bezeichnen die Richtung, in der ein stärkeres Dickenwachstum des Speicher- 


parenchyms eintritt. Es werden, obwohl die Blattstellung später gedreht 
(„spiralig“) wird, die Blätter dauernd in zwei den Lappen des Stammes 
entsprechenden „Scharen“ zusammengehalten. Die Wurzelbildung erfolgt 


‘in nach den Furchen des Stammes fortschreitenden Reihen. An den 


Keimpflanzen entsteht je eine Wurzel annähernd unter der Mitte jedes der 
beiden ersten Blätter, dann auf jeder Seite des Stammes abwechselnd 
rechts und links von der Blattmediane der folgenden Blätter je eine weitere 
Wurzel. Es entsteht so an der Stammbasis ein bilaterales System, dem 
sich auch die zwei Blattscharen der Hauptsache nach einfügen. 

-  Kausal dürfte die Anordnung damit zusammenhängen, daß die Ver- 
teilung der Baustoffe in der Furchengegend eine andere ist, als in der darauf 
rechtwinkligen Richtung. In letzterer werden organische Substanzen über- 


_ wiegen, in ersterer Wasser und Aschenbestandteile. 


$ 4. Wurzelbildung bei den Farnen !). 


Auch bei den Farnen finden sich Formen, bei denen die Wurzel- 
bildung verloren gegangen ist — nur ist hier dieser Vorgang sicherer 
nachzuweisen als bei den Lycopodinen Psilotum und 'Tmesipteris, weil er 
bei Pflanzen vorkommt, deren nächste Verwandte noch Wurzeln besitzen. 


So sind wurzellos einige kleine Trichomanes- und Hymenophyllum- 


_ Arten, bei denen die mit „Wurzelhaaren“ besetzten Rhizome an Stelle 
der Wurzeln treten (Fig. 1007), während die meisten Arten dieser 


Gattungen mit typischen Wurzeln versehen sind. 
Ebenso sind alle Salvinia-Arten durchaus wurzellos — die zerteilten 


in das Wasser herabhängenden Wasserblätter genügen als wasserauf- 


nehmende Organe. Die verwandte Azolla besitzt Wurzeln, freilich solche 
begrenzten Wachstums: Die Scheitelzelle stellt bald ihre Tätigkeit ein 


‚und die Wurzelhaube (die nicht mehr erneuert wird) verschwindet. Man 


kann dies Verhalten als einen Übergang zur Verkümmerung der Wurzeln 
betrachten. Wodurch die begrenzte Lebensdauer der Wurzeln bedingt 


Akad..1863 p. 562) gibt für die Blattstellung von Isoetes laeustris an: 3/8, 5/13, 8/21. 
13/34, erwähnt aber die Verschiebung der Insertionen nicht. Hier wie anderswo hat 
man (vgl. p. 208 ff.) über der Feststellung der Divergenzen die Gesamtsymmetrie vernach- 
lässigt. Bei Isoetes kommt in Betracht: 1. die Veränderung der Blattstellung von 1/2 
in höhere Divergenzen, 2. die spätere Anordnung der Blätter in zwei bzw. drei „Scharen“. 

!) Vgl. die trefilicbe Abhandlung von J. P. Lachmann, Contributions ä l’histoire 
naturelle de la racine des fougeres, These Lyon 1889. 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 2 65 
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wird (ob sie eine „autonom“ oder korrelativ bestimmte ist), ist nicht näher 
bekannt. Es wird bei Besprechung der Blattbildung von Azolla zu er- 
wähnen sein, daß Wasseraufnahme 
auch durch die Blätter statt- 
finden kann. 

Überall, wo Wurzeln sich 
bilden, entstehen sie an den Sproß- 
achsen, nur Öeratopteris trägt sie 
an den Blattbasen, was man früher 
teilweise auch für Aspidium fılix 
mas und einige andere Farne an- 
nahm. 

Die stammbürtigen Wurzeln 
entstehen in dem embryonalen Ge- 


webe der Stammspitze — eigent- 


Fig. 1007. Trichomanes Goebelianum GIEsEn- 1; N, a : 
HAGEN (nach G.). Rechts Stück eines Pflänz- liche „Adventiv- Wurzeln sind 
chens in nat. Gr., links vergr. Die Pilanze bei Farnen also nie vorhanden. 


ist wurzellos, zur Befestigung dienen Rhizoiden, Diese Wurzelbildung an der 
welche am Stämmchen, aus den Blattnerven, Smroßachsenspitzeist auchnochbei 
teilweise auch aus der Blattfläche entspringen. den mi handen rate ä 
(Venezuela 1890.) en Farnen vorhanden, die baum 
artig werden. Die Wurzelanlagen 
entwickeln sich allerdings nicht bei allen weiter. Während die Stämme von 
Balantium antarcticum mit einem Mantel von Luftwurzeln versehen zu sein 
pflegen, ist das bei manchen Oyathea und Alsophila-Arten nicht der Fall. Die 
Wurzelentwicklung kann aber auch hier durch geeignete äußere Bedingungen 
hervorgerufen werden, und die Möglichkeit Baumfarne durch „Kopfsteck- 
linge*“ zu erhalten, beruht eben auf dem stetigen Vorhandensein von 
Wurzelanlagen. Ob es Baumfarne gibt, welche, wie dies oben für aufrecht- 
wachsende Lycopodium-Arten angenommen wurde, im späteren Alter am 
Sproßvegetationspunkte keine Wurzeln mehr bilden, ist nicht untersucht. 
Jedenfalls macht diese fortwährende, von der Pflanze gar nicht immer 
ausgenützte Wurzelbildung den Eindruck, als ob die Gestalt der Baum- 
farne erst eine spätere Errungenschaft darstelle, sei es, daß sie von 
kriechenden, sei es, daß sie von ursprünglich nur kurzen aufrechten 
Stämmen sich ableitet. 


Die an der Basis der Baumfarne entspringenden Wurzeln kommen 
übrigens nicht nur für die Nahrungsaufnahme, sondern auch für die 
Festigung in Betracht. Die Stämme werden nach unten hin (ähnlich 
denen der typischen Monokotylen) schmäler. Die Wurzeln bilden einen 
so festen, dicht zusammengefügten Überzug über diesen Stammteil, daß 
die Stammbasis äußerlich dadurch sogar noch dicker und fester wird, als 
weiter oben. | 


Während die meisten Farnwurzeln die Sproßachsen annähernd 
auf dem kürzesten Weg nach außen durchbohren, gibt es auch solche, 
welche im Stamm hinabsteigen, also „innere* Wurzeln wie bei 
manchen Lycopodien. So in besonders auffallender Weise bei Marattia- 
ceen mit orthotropen Sprossen (Angiopteris, Marattia), aber auch bei lepto- 
sporangiaten Farnen wie Aneimia. 


Bei den Farnen mit kriechender (mehr oder minder ausgeprägt dorsi- 
ventraler) Sproßachse sind die Wurzeln bei den einen auf die Unterseite 
beschränkt, bei den anderen hier zwar zahlreicher, ohne daß sie aber auf 
der Oberseite ganz fehlen würden. Eine direkte Einwirkung äußerer 
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Faktoren liegt bei den im Boden steckenden Rhizomen !) wohl nicht vor. 
Wo eine Beschränkung der Wurzeln auf die Unterseite vorkommt oder eine 
Bevorzugung der letzteren dürfte das durch den dorsiventralen Bau der 
Sproßachse — also durch innere Ursachen — bedingt sein, wenn auch der 
Zusammenhang im einzelnen noch ganz dunkel ist. 

Bei manchen Farnen steht die Wurzelbildung in bestimmter Be- 
ziehung zur Blattbildung. Die Wurzeln stehen unterhalb der Blätter in 
kleiner oder größerer Zahl (1 bei Phegopteris, 2 bei Osmunda, zahlreiche 
zuweilen über 200] bei Oyatheaceen u. a.). Auch hier sind wohl ana- 
tomische Gründe für die Stellungsverhältnisse maßgebend. — Seltener 
findet sich eine Beziehung der Wurzelanordnung zu den Seitenknospen 
(Einzelheiten bei LacHmann a. a. O.). 


Erwähnenswert ist die lange Lebensdauer, welche die basalen Wurzeln 
der Baumfarne besitzen — sie dürfte mit der des ganzen Pflanzenkörpers 
nahe zusammenfallen. Jedenfalls hängt diese lange Dauer damit zusammen, 
daß sie gegen Beschädigungen gut geschützt sind, sowohl anatomisch als 
chemisch. 


$ 5. Wurzelbildung bei Equisetum. 


Die oberirdischen Sprosse von Equisetum zeigen keine Wurzeln, wäh- 
rend solche an den unterirdischen reichlich auftreten. In Wirklichkeit 
‚aber entspringen die Wurzeln hier nicht etwa, wie man zunächst an- 
nehmen könnte, aus den Knoten, sondern aus den Seitensproßanlagen. 
‘Sie werden an diesen — ebenso wie bei den Farnsprossen — frühzeitig 
'angelest und finden sich auch an den Seitenknospen der oberirdischen 
Triebe. Nur entwickeln sich hier die Wurzelanlagen unter gewöhnlichen 
"Verhältnissen nicht, können dies aber tun, wenn man den Sproß als 
'Steckling benutzt. Es sind also eine Menge latent bleibender, unter 
normalen Verhältnissen nie zur Entwicklung gelangender Wurzelanlagen 
vorhanden. An den unterirdischen Seitensproßanlagen dagegen kommen 
die Wurzeln zur Entwicklung, während die dazu gehörigen Sproßvege- 
'tationspunkte korrelativ (unter der Einwirkung der Endknospe des rela- 
tiven Hauptsprosses) gehemmt bleiben. Indes sind die Sproßanlagen, nicht 
etwa wie man früher annahm, von vornherein zur Verkümmerung verur- 
teilt, sie können vielmehr auch zur Entwicklung gebracht werden ?). 

Es liegt hier also, nur in der durch den Aufbau der Equiseten be- 
dingten Ausprägung, dieselbe Erscheinung vor, die auch bei Lycopodium- 
und Selaginella-Arten zu beobachten ist: Hemmung der Wurzelbildung 
‚an den über das Substrat sich erhebenden Assimilationssprossen, Förde- 
rung bei den unterirdischen. Die frühzeitige Anlegung der Wurzeln 
im embryonalen Gewebe tritt hier ganz besonders auffallend hervor. Sie 
ist aber, und das ist das Eigenartige, beschränkt auf die erste Liebenszeit 
‚der Sprosse. Das ist natürlich nur möglich bei einer Pflanze mit so reich- 
licher Verzweigung von Equisetum. Diese „Bezüge“, sowie die UÜberein- 
stimmung mit den Farnen liegen also klar ‘zutage. 


‘ !) Bei epiphytischen z B. könnte natürlich auf der dem Baumstamm abgewandten 
Seite die Wurzelentwicklung durch Licht oder Trockenheit gehemmt werden. n 
 ?) K. Lupwıes, Untersuch. zur Biologie der Equiseten, Flora 103 (1911) p. 384 if. 
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3. Kapitel. 
Sproßgestaltung bei den einzelnen Gruppen. 


$S 1. Lycopodium. 


1. Die Gestaltung ist hier eine verhältnismäßig so einfache, daß sie 
nicht im einzelnen erörtert zu werden braucht. Wir können ausgehen 
von Formen, die aufrecht wachsende radiäre Keimsprosse bilden (Fig. 9194). 
Im einfachsten Falle entstehen weiterhin wieder einander gleichwertige 
radiäre Sprosse (Fig. 235). Eine Arbeitsteilung tritt nur insofern ein, 
als manche Sproßanlagen nicht sofort austreiben, sondern zunächst in 
einem Ruhezustand an der Basis der Pflanze verharren. Wenn sie dann 
später sich entwickeln, sieht es aus, als ob „Adventivsprosse“ gebildet 
würden. Solche können aber, wie p. 84 gezeigt wurde, nur an ganz 
jugendlichen Sprossen bei Entfernung der Endknospe zustandekommen. 

Bei anderen Arten treten plagiotrope Sprosse auf, die dann auf oder 
in dem Substrat kriechen. Die eigentümlichen Veränderungen, die mit 
diesem Wuchs in der Ausgestaltung der Blätter auftreten, sind p. 263ff. 
geschildert worden. Sie zeigen in ungemein lehrreicher Weise, wie ver- 
schieden die einzelnen Arten auf die Einwirkung des Lichtes reagieren. 

Auch eine kletternde Art gehört der Gattung Lycopodium an. 
Es ist dies L. volubile. Die Pflanze trägt ihren Namen mit Unrecht. 
Von einem „Winden“ ist keine Rede. Vielmehr stehen an den Haupt- 
trieben Blätter, die nach unten einen Fortsatz haben, der von der Sproß- 
achse etwas absteht und so ein Abgleiten der Lycopodiumsprosse von 
anderen Pflanzen, mit denen sie in Berührung kommt, verhindert. 

Auch die Selaginellen, die wie S. Willdenowii oft viele Meter hoch 
emporklettern, haben — abgesehen von den abstehenden Zweigen und den 
Wurzelträgern — keine besonderen Kletterorgane, sondern ähnliche Blatt- 
gestaltung wie L. volubile. Hier sind indes an den kräftigeren Sprossen 
dıe Blätter nicht „hypopeltat“ ausgebildet, aber die knorpelig verdickten 
„Blattohren“ stehen von der Sproßachse ab und machen diese rauh, so 
daß also die Art des Kletterns doch im wesentlichen mit der von Lyco- 
podium volubile angewandten übereinstimmt. 


S 2. Phylloglossum. 


Diese nur in einer einzigen — dem australisch-neuseeländischen Flora- 
gebiete angehörigen — Art bekannte Gattung ist schon schon von ihrem 
ersten Beschreiber!) als eine „planta memorabilis“ bezeichnet worden. 
Er meinte, sie verbinde die Vegetationsweise der Ophioglosseen mit der 
Fruktifikation der Lycopodiaceen. In Wirklichkeit liest nur eine ab- 
sonderlich lebende Lycopodiacee vor. 

An demselben Standort, an welchem Phylloglossum wuchs, sammelte 
ich auch die p. 729 geschilderte Lebermoosart Lethocolea. Wie diese 
gehört Phylloglossum zu den Pflanzen, welche Trockenperioden überstehen 
indem sie in den Boden hineinschlüpfen und dort in Gestalt von Knöll- 
chen verharren, während die oberirdischen Teile absterben. 


!) G. Kunze, Botan. Zeitung I (1843) p. 721. Die Morphologie der Pflanze ist 
aufgeklärt worden durch Bower. Tomas hat dazu auf Grund von Beobachtungen in 
Neuseeland wertvolle Ergänzungen gegeben. — Die Angaben im Text nach Beobach- 
tungen, die der Verf. in Westaustralien machte. 
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Das Knöllchen treibt dann später einen oberirdischen Sproß, der 
entweder eine terminale „Blüte“ bildet und dann eine neue Knolle (selten 
zwei) oder sich auf die Knollenbildung beschränkt. Außerdem hat die 
Pflanze 1—3 Wurzeln, die horizontal streichen !), aber unverzweigt bleiben. 
Die wenig ausgiebige Entwicklung des Wurzelsystems ist verständlich 
einerseits durch die geringe Größe der Pflanze, andererseits weil nicht 
nur die Wurzel reichlich mit Wurzelhaaren (von besonderer Länge) be- 
setzt ist, sondern auch die Knollen damit versehen sind. Auch die letzteren 
können also als Organe der Wasseraufnahme mit tätig sein. 

Übrigens entsprin- 
sen die Wurzeln exo- 
gen. Die Knollen sind 
eigentlich Beutel oder 
„Marsupien“. Ihr Ve- 
getationspunkt (x Fig. 

1009) liegt also nicht 
etwa außen (an der 
nach abwärts gewende- 
ten Spitze der Knolle), 
sondern innen auf dem 
(runde eines ziemlich Nr 
engen Kanals. Dessen «\ NN a j “ & | 
Ausmündungkannman —\\ORUN SE XV, > R 
bei genauer Betrach- SOME SEN 
L 


tung in einer Vertie- PEAENDETI URN / 
fung an der Oberfläche 777 | | 


einer jungen Knolle (« 

Fig. 1008 I) erkennen. W H 
DieGestaltung erinnert MN. 
also an die der wurzel- I 
ähnlichen Ausläufer ° 


von Tulipa praecox Fig.1008. Phylloglossum Drummondii (Westaustralien 1898). 
u.a. (Fig. 15 II), noch 1. Banıne einer Bee, zn. ak, a ine 
: a deren Mündung, etzen, welche bei der Sproßentwick- 
ie r are lung aus der alten Knolle sich bildeten. W Wurzel (nicht 
er Anolen bel der oanz wiedergegeben). II. Blüte einer anderen Pflanze. 
Orchidee Herminium (Schwach vergr.) 


Monorchis. 

Die Lage des Vegetationspunktes bedingt es, daß bei dessen Weiter- 
entwicklung das ihn umhüllende Gewebe gesprengt wird (man findet es 
in Gestalt von Fetzen |H Fig. 1008 I]). Bei sterilen Pflanzen geht die 
neue Knolle aus der Spitze der Pflanze hervor. Der Vegetationspunkt x 
in Fig. 1009 6 ist also derselbe, der sich ursprünglich aus der alten Knolle 
4A über den Boden erhoben hatte. 

An blühenden Pflanzen entsteht der Vegetationspunkt für die neue 
Knolle seitlich, wie das in Fig. 1009 7 schematisch dargestellt ist. D stellt 
die Blütenachse dar. Den Vegetationspunkt A kann man wohl als einen 
frühzeitig in der Entwicklung zurückgebliebenen Seiten-(Gabel?)Ast von 
B auffassen. 


!) Abbildungen, wie z. B. die in den „Natürl. Pflanzenfamilien“ gegebene, welche 
nach abwärts gerichtete Wurzeln zeigen, dürften nach künstlich zurechtgebogenen 
Herbarexemplaren angefertigt sein. Auch fehlen an dieser Abbildung alle Wurzelhaare 
und die Sporophylle sind (wie schon von Kunze) unrichtig gezeichnet. Daß die Knollen 
anders gestaltet sind, als z. B. die der Orchideen, ist nicht angegeben. 
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Seine Weiterentwicklung dürfte ähnlich erfolgen, wie dies in dem 
Schema für die Marsupienbildung von Oalypogeia in Fig. 724 und in 
den schematischen Abbil- 
dungen Fig. 1009 2—5 an- 
| | genommen ist. Es ergibt 
Y sich daraus, daß zunächst 
B 5 eine Vertiefung auftritt, auf 
X | deren Grund der Vegeta- 
D' 3: n tionspunkt & sich befindet. 
Darauf erfolgt eine Ver- 

schiebung des Vegetations- 
punktes aus der horizon- 
talen in die vertikale Stel- 
lung (Fig. 1009 3 £) und ein 

H% A starkes interkalares Wachs- 

tum der becherförmigen 

4 d. 6. Vertiefung. Wie man sich 

Fig. 1009. Schema für die Knollenbildung die Marsupienbildung im 

bei Phylloglossum. (Vgl. Text.) einzelnen denken soll, mag 

unerörtert bleiben. Doch 

sei erwähnt, daß meiner Ansicht nach. ebenso wie bei Tulipa praecox 
daran Sproßachse und Blatt beteiligt sind. 

Von verschiedenen Autoren, namentlich von Bower, ist auf die Ähn- 
lichkeit der Gestaltung von Phylloglossum mit den Keimpflanzen anderer 
Lycopodiaceen, z. B. L. cernuum oder L. inundatum hingewiesen worden 
(vgl. Fig. 919 4). Man kann diese Ahnlichkeit durchaus zugeben, ohne in 
dem Verhalten von Phylloglossum etwas „Primitives“ zu sehen. Wenn 
TsomaAs (der Ph. als eine primitive Form betrachtet) sogar die Homo- 
logie der Laubblätter mit den Sporophyllen bezweifelt, weil zwischen beiden 
keine Übergänge sich finden, so scheint mir dies nicht berechtigt. Bei 
der verhältnismäßig geringen Zahl der Blätter und der wahrscheinlich 
ziemlich rasch erfolgenden Entwicklung werden wir bei Phylloglossum von 
vornherein weniger auf UÜbergangsformen zwischen Sporophyllen (welche 
„hypopeltat“ sind |Fig. 1008 11 |) und Laubblättern rechnen können als sonst 
— ın seltenen Fällen (wie BowErR einen abgebildet hat) treten sie aber 
trotzdem auf. Da die Sporophylle mit denen anderer Lycopodium-Arten, 
z.B. L. cernuum übereinstimmen, ebenso die Blätter und bei den anderen 
Lycopodium-Arten über die Homologie von Laubblättern und Sporo- 
phyllen kein Zweifel sein kann, so ist das auch für Phylloglossum anzu- 
nehmen. 

Man könnte Phylloglossum ohne weiteres in die Gattung Lycopodium 
einreihen, als eine in den Vegetationsorganen etwas abweichend ausgebildete 
Art, zumal auch die Prothallien, welche TuomAs aufgefunden hat, durch- 
aus mit denen von Lycopodium (cernuum-Typus) übereinstimmen. 

Phylloglossum ist also eine durch ihre Lebensweise merkwürdige Lyco- 
podiacee, die aber für die phylogenetische Entwicklung der Gattung Lyco- 
podium keine Anhaltspunkte bietet — so wenig wie Herminium Monorchis 
für die der Orchideen. 

y Das Verhalten von Phyllorlossum zu den übrigen Lycopodinen wäre dann ähn- 
lich dem von Lemna zu anderen Monokotylen (vgl. p. 370) oder dem von Monophyllaea 
(vgl. p. 368) zu den verwandten Formen. Primitiv sind diese Formen gewiß nicht, 
obwohl sie auf einem Stadium der Organbildung stehen bleiben, das andere bei der 
Keimung durchlaufen. 
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ER Wie die „Umstimmung“ in dem geotropischen Verhalten der noch 
f nicht blühbaren Phylloglossumpflanzen erfolgt — erst ist der Sproß ortho- 
trop, dann dringt er als Marsupium in den Boden ein —- ist ganz rätsel- 
haft. Aber im Grunde liegt nichts anderes vor, als bei vielen anderen 

. geophilen Pflanzen, welche abwechselnd orthotrop und plagiotrop wachsende 
Sprosse bilden '). 


$ 3. Psilotaceen. 


Die Eigentümlichkeit der beiden Gattungen Psilotum und Timesipteris 
besteht darin, daß sie gänzlich wurzellos sind — statt der Wurzeln sind 
blattlose im Substrate kriechende Rhizome vorhanden, die von Pilzen be- 
wohnt („mykotroph“) sind. 

Die oberirdischen Sprosse sind in beiden Gattungen xerophytisch 
ausgebildet. 

Bei Psilotum sind die Blätter zu kleinen leitbündellosen ?) Schuppen 
reduziert. 'Tmesipteris hat zwar wohl entwickelte, aber lederige und von 
vornherein mit ihrer Fläche vertikal orientierte Blätter. Da es sich um 
Pflanzen handelt, die fast ausschließlich epiphytisch wachsen, so ist die 

 xerophytische Ausbildung leicht verständlich. 

Die mit zahlreichen „Wurzelhaaren“ besetzten Rhizome genügen, da 
sie nicht in einem festen zähen Substrat wachsen und der Mangel einer 

Wurzelhaube einigermaßen dadurch ersetzt wird, daß die Rhizomvege- 

tationspunkte, wenn sie durch Verletzung gelitten haben, leicht regeneriert 

werden. 


S 4. Heterospore Lycopodinen. Die Ligula. 


Sachs hat die hierhergehörigen Formen seinerzeit als „Ligulaten“ 
bezeichnet. Und wenn auch die beiden lebenden Gruppen heterosporer 
Lycopodinen untereinander recht verschieden sind, so ist doch die 
 Ligula von Selaginella und Isoetes für diese Gattungen ?) sehr charakte- 
ristisch. Bei keiner Lycopodiumart ist auch nur eine Andeutung davon 
aufgefunden worden. 

Die Ligula findet sich auf der Oberseite der Blätter, nahe deren 
Basis. Bei Isoetes ist an den fertilen Blättern die Ligula durch das 
massige Sporangium ziemlich weit von der Einfügungsstelle des Blattes 
getrennt. Sie stellt eine bei den verschiedenen Arten *) nicht ganz gleich- 
gestaltete Gewebeplatte dar, die mit einem Fußstück (Podium) im Blatte 
festsitzt. 

Was die Funktion der Ligula anbetrifft, so kann wohl kein Zweifel 
darüber sein, daß sie bei den wasserbewohnenden Isoeten als schleim- 
absonderndes Organ in Betracht kommt, wie denn Schleimbildung bei 
Wasserpflanzen und Bewohnern feuchter Standorte außerordentlich 
häufig ist. 


En: Vgl. Gorsrr, Einleitung in die experimentelle Morphologie der Pflanzen (1908) 


?) Entgegengesetzte Angaben beruhen, wie in der 1. Aufl. angeführt wurde, auf 
einem Irrtum; nur wenn ein Sporangium sich bildet, geht in dieses ein Leitbündel vom 
Stamme ab. 

3) Außerdem ist eine Ligula nachgewiesen auch bei Lepidodendron. 

. *%) Betr. Selaginella vgl. Gıgson, Contributions towards a knowledge of the genus 
Selaginella, Part II: The Ligule, Annals of botany Vol. X 1896; betr. der Funktion 
ScHitLLing, Anat.-biolog. Untersuchungen über die Schleimbildung der Wasserpflanzen, 
Flora 78 (1894) p. 340); Serp, Zur Biologie von Selaginella, Dissert. Jena 1910. 
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Bei Selaginella konnte ScHitLin@ san der Ligula von S. Maärtensii 
nur geringe Spuren von Schleimbildung nachweisen. Im feuchten Raum 
können die Ligulae von Selaginella auch Wasser ausscheiden. ., Vor allem 
aber kommen sie (vel. SEYD a. a. O.) für die Wasseraufnahme in Betracht. 
Manche hygrophile ') Selaginellen können offenbar durch Wasseraufnahme 
aus dem Substrat ihren Wasserbedarf nicht vollständig decken, sondern. 
sind auf Wasseraufnahme .durch die Sprosse angewiesen. Diese erfolet 
vorzugsweise durch die Ligula der Blätter, deren Fußstück bei manchen 
Arten durch 'Tracheiden mit dem Lieitbündel verbunden ist. 


Ss 5. Sproßausbildung bei Selaginella. 


Die artenreiche Gattung Selaginella ist dadurch von Interesse, daß 
sie ein außerordentlich lehrreiches Beispiel dafür bietet, daß mit verhält- 
nismäßig einfachen Mitteln ein und dieselbe Grundform zu sehr verschieden 
erscheinenden Gestalten ausgebildet werden kann. 


Wenn man einerseits die gleichblätterigen Arten betrachtet wie S. spinu- 
losa, S. rupestris u. a., welche Lycopodien gleichen, andererseits die ungleich- 
blätterigen, die bald lebermoosähnlich kriechen, bald blattartige, reichver- 
zweigte Assimilationssprosse über den Boden erheben, und auf dem oder 
in dem Boden kriechende Rhizome oder Ausläufer haben, bald an Bäumen 
emporklettern, bald durch Knollenbildung ausdauern, (während die ober- 
irdischen Sprosse „einziehen“ wie bei einer Kartoffel), so könnte man 
glauben, es liegen hier ganz verschiedene Wachstumtypen vor. Und doch 
kommt alles nur durch eine Abwandlung eines und desselben Aufbaus 
zustande. 


Alle Selaginellen haben Sprosse, die in der p. 182 erörterten 
Art monopodial verzweist sind. Bei allen erfolgt die erste Verzweigung 
rechtwinkelig zur Ebene der Kotyledonen (Fig. 992), alle haben Wurzel- 
träger, deren verschiedene Ausbildung oben kurz geschildert wurde. 
Alle haben ferner wahrscheinlich ursprünglich vierzeilig beblätterte Sprosse 
besessen, die bei den einen isophyll blieben, bei den anderen anisophyll 
wurden. Ehe indes die Übereinstimmung im morphologischen Aufbau — 
trotz scheinbarer äußerer Verschiedenheit — an einigen Beispielen be- 
sründet wird, ist zunächst noch auf das Verhältnis zwischen Sporenbil- 
dung und Vegetationsorganen hinzuweisen. | 


Hier lassen sich zwei Gruppen unterscheiden. 


Bei der einen ist die Verbreitung und Erhaltung ausschließlich 
den Sporen anvertraut, die anderen haben außerdem auch die Möglichkeit 
vegetativer Vermehrung — scharfe Grenzen zwischen beiden Gruppen 
lassen sich nicht überall ziehen. Zu den ersteren gehören: Selaginella 
spinulosa, die eine Sonderstellung dadurch einnimmt, daß die Bildung von 
Wurzelträgern auf das Hypokotyl beschränkt ist, an den oberirdischen 
Sprossen aber, wie es scheint, ganz und gar verlorengegangen ist. Die 
Pflanze ist auch sonst eigenartig — sie besitzt verpilzte Wurzeln. Das 
Absterben dürfte dadurch bedingt sein, daß durch die zunehmende Ver- 
zweigung ein Mißverhältnis zwischen  Wurzelsystem und oberirdischen 
Sprossen entsteht. Außerdem bilden sich schließlich immer mehr Sprosse 
als Blüten aus und führen dadurch eine Erschöpfung der Pflanze herbei. 

„Monokarpisch“ sind wohl auch die auf offenen, sandigen Stellen 


!) Selaginella spimulosa, welche Mykorrhizen besitzt, verhält sich anders, 
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wachsenden Sel. pumila und S. Preissiana — aber hier tritt wahrschein- 
lich das Absterben durch äußere Faktoren, in der Trockenzeit, ein. 
Das Verhalten von S. Preissiana sei nach Schilderung von BrucH- 
MANN !) kurz erwähnt. 
Scheinbar bildet sich bei der Keimung hier ein Ein (orthotroper) 
Sproß, der (entweder unverzweigt oder verzweigt) mit einer Blüte endigt. 
In Wirklichkeit ist er 
aber nur einer der beiden 
Gabeläste (e Fig. 1010), 
der andere (r Fig. 1010) 
bleibt zunächst — wie in 
einigen anderen Fällen, 
auch bei manchen Lyco- 
podien — zurück. Dieser 
verzweigt sich weiter und 
wird zu einer Art kurzem, 
mit Niederblättern besetz- 
tem Rhizom (r Fig. 1010), 
dessen Verzweigungen in 
- neuen Blüten endigen. 
Hier ist also eininnerer 
Grund zum Absterben 
der ganzen Pflanze nicht 
gegeben. Zwar endigen 
die Verzweigungen alle 
mit Blüten, aber an der 
Basis, wo naturgemäß 
auch alle Wurzelträger 
zusammengedränst sind, 
könnten sich immer neue 


Sprosse bilden. Jeden- RE a 

= 5 nn T- je. . Selagınella ig. 1011. Selaginella 
al ee es ee Preissiana (nach Brvcn- Preissiana (nach " Brucn- 
lich, wie eine solche wann). Keimpflanze mit wanv). Altere Pflanze, 
Pflanze, wenn sie ein einen vollständig entwik- schwach vergr. Der an- 
kräftig fortwachsendes kelten, in eine Blüte endi- er En 

1 & n: genden Gabelast e und abelast r ist zum RKhızom 
m ie 2 einem zurückgebliebenen r. ausgewachsen. 
1 Fi 186 e: ste 5 rt k die beiden Kotyledonen, 
en kann, dıe erst nac h Hypokotyl, sp Makro- 


längerem vegetativen spore, w Wurzeln. 
Wachstum zur Blüten- ofach vergr. 
bildung schreiten. . 

Es gibt dabei zahlreiche Abstufungen in Gestalt und Bau der Rhizome. 
Das von S. Lyallii z. B. sieht aus, als ob es ein monopodial wachsender, 
dorsiventraler, nach oben zwei Reihen von Assimilationssprossen entsenden- 
der Sproß wäre. Auch hier liegt aber nur die Ausbildung vor, die in 
einfacherer Weise bei anderen „Ausläufer“ bildenden Selaginellen so auf- 
tritt (Fig. 1012), daß von zwei Ästen der eine A sich als assimilatorisches, 
über das Substrat sich erhebendes Zweigsystem ausbildet, der andere B 
sich zum Substrat senkt, um sich dann wieder in derselben Weise zu einem 
A- und einem B-Sproß zu verzweigen. | 

Es ist nicht möglich, den verschiedenen Abstufungen der Rhizombil- 


1), H. Bruchmann, Über Selaginella Preissiana, Flora 100 (1910) p. 258. 
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dung hier nachzugehen. Es sei aber darauf hingewiesen, wie labil die 
Unterschiede zwischen oberirdischen Sprossen und Ausläufern (bzw. Rhi- 
zomen) bei manchen Arten sind. Fig. 1013 
zeigt z. B. einen Teil eines Sproßsystems 
von Sel. flabellata, dessen Zweigenden — 
obwohl es sich um einen oberirdischen, 
blütentragenden Sproß handelte — an der 
Spitze in kleinblätterige Ausläufer X über- 
gegangen waren — einer davon (links) hat 
sich aufgerichtet und ist zur Bildung eines 

Assimilationssproßsystems übergegangen. 
Eigenartig ist das Verhalten der Rhi- 
zome der Arten, welche dadurch ausgezeich- 
net sind, daß ihre flachen Assimilationssprosse 
Fig. 1012. Schema für die Sproß- einerosettenartige Anordnung aufweisen. 
ausbildung ausläuferbildender Es sieht aus, als ob eine Pflanze mit, „spiralig“ 
Selaginellen. A orthotroper, Bpla- angeordneten fein zerteilten Blättern, die 
Eu prob: einen Blatttrichter bilden, vorliegen würde 

(Fig. 1014). 
Wie ist das bei Pflanzen, deren dorsiventrale Sprosse sich sonst doch 
nur in Einer Ebene verzweigen, möglich ? 


Fig. 1013. Selaginella flabellata. Ende eines aufrecht wachsenden Sprosses mit Blüten. 
Die Sproßenden sind teilweise in kleinblätterige Ausläufer übergegangen bei X, Einer 
davon (links) hat sich aufgerichtet und bildet sich zu einem Lichtsproß aus. 


Das zeigt sich ohne weiteres, wenn man das im Boden steckende 
„Rhizom“ der in Venezuela sehr häufigen S. cuspidata untersucht. Man 
findet, wenn man die Sprosse (die Assimilationssprosse wie die Ausläufer) 
alle abgeschnitten hat, ein merkwürdigschraubenförmig gewundenes, 
aufrecht im Boden steckendes Rhizom (Fig. 1015), auf dessen Außenseite 
die Ansatzstellen der Assimilationssprosse sich finden. Man sieht also 
ohne weiteres, daß die „spiralige“* Anordnung der flachen Assimilations- 
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sprosse durch eine „Drehung“ des Rhizoms zustande kommt. Dieses ’) 
ist „spirotroph“ (p. 196), bildet aber flache Seitensprosse. 
Das Verhalten anderer Arten, z. B. das von Sel. lepidophylla?), stimmt 
mit dem soeben geschilderten der Hauptsache nach überein. 
Selbstverständlich ist mit der Bildung von Ausläufern und Rhizomen 
zugleich ein Mittel für ungeschlechtliche Vermehrung gegeben. 


Fig. 1015. Selaginella 
cuspidata.. Rhizom, an 
welchem alle oberirdi- 
schen Sprosse mit Aus- 
Fig. 1014. Selaginella lepidophylla. Pflanze (etwas ver- nahme des Gipfels 7 und 
kleinert) von oben gesehen. Man sieht die „Rosettenbildung“* des jüngsten Assimila- 
der Assimilationssprosse und kann auch deren Anordnung tionssprosses A entfernt 
in eine Schraubenlinie erkennen. wurden. 


Diese kann z. B. bei Sel. cuspidata auch dadurch erfolgen. dab die 
oberirdischen Sproßsysteme brüchig sind, und so leicht Aststücke, die auf 
dem Boden weiter wachsen können, sich ablösen. Nach HıEroxyMus tritt 
Bruchastbildung auch bei den „artikulaten“* Selaginellen auf, d. h. denen, 
welche unterhalb der Gabelungen der Hauptachsen und an der Basis der 
Fiederzweige erster Ordnung des Hauptsprosses gelenkartige Anschwel- 
lungen aufweisen. Diese sollen sehr brüchig sein, und so eine vegetative 
Vermehrung bedingen. Eigene Erfahrungen darüber stehen mir nicht zu 


Gebote. 


Auch die teils spontane, teils infolge von Verletzungen erfolgende 


!) Wie weit die Verzweigung des Rhizoms eine monopodiale oder eine gabelig- 

sympodiale ist (vgl. p. 82), wurde nicht untersucht, ist auch für die vorliegende Frage 
von keiner besonderen Bedeutung, da, wie früher ausgeführt, bei Selaginella Übergänge 
zwischen gabeliger und seitlicher Verzweigung sich finden. 
2) Vgl. Wosmowiı@, Beitr. zur Morph., Anatomie und Biologie der Selaginella le- 
pidophylla. Diss. Breslau 1890. Die oft wiedergegebene Abbildung des Rhizoms in 
dieser Abhandlung ist wenig klar. Die Wachstumsweise war im wesentlichen schon 
riehtig erkannt von Lworr (Quelques observations faites sur le Lycopod. lepidophyllum, 
Bull. de la soc. imp. des natur. de Moseon 1844 Nr. 10). 
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Umwandlung der Wurzelträger in beblätterte Sprosse kann unter Um- 
ständen zur vegetativen Vermehrung beitragen (vgl. p. 112). 

Einige Selaginella-Arten sind "bekannt, welche Brutknospen bilden: 
mit Reservestoffen angefüllte Sproßenden, die allein übrig bleiben, und 
eine Ruheperiode durchmachen, während die übrige Pflanze zugrunde geht. 

3ei Sel. bulbifera (Fig. 419) sind 
oberirdische Knöllchen bekannt — ob 
daneben auch unterirdische vorkommen, 
wurde leider nicht untersucht. Die Ab- 
bildung zeigt Sproßspitzen, die am Ende 
der Vegetationsperiode (wahrscheinlich 
negativ heliotropisch) sich nach unten 
biegen. Die Sproßachse füllt sich mit 

. Reservestoffen, die Anisophyllie verliert 
sich (vgl. p. 448), In die so angelegten 
Knöllchensprosse wandern alle Assimi- 
late ein, die übrige Pflanze stirbt ab. 

Durch unterirdische Knöllchen er- 
hält sich z. B. an sonnigen, stark aus- 
trocknenden Standorten Sel. carassen- 
sis). Die Knöllchen sind die Enden 
von im Boden kriechenden Ausläufern. 
Auch sie sind ganz isophyll. Von be- 
sonderem Interesse ıst, daß an den aus 
ihnen entstandenen Pflanzen die Aniso- 
phyllie nur bei Lichtzutritt auf- 
tritt, und zwar so, daß es nicht auf 
die Lichtrichtung ankommt, sondern das 
Licht stellt nur eine Bedingung für das 
Auftreten der Anisophyllie dar. 

Die knöllchenbildenden Selaginellen 
haben — wie Phylloglossum — in der 
Knöllchenbildung ein sehr einfaches 
Mittel zum Uberstehen von Trocken- 
perioden und unterscheiden sich dadurch 

Fe 106 Seel ne auffallend von den hygrophilen, den tro- 
(Caraca 1913). I. Knöllchen, das am pischen Regenwald bewohnenden Arten. 
Lichte ausgetrieben hat, 1-8 Blatt- Es eibt aber auch „xerophile“ 
paare, K ruhende Knospen, Anisophyllie Arten, deren oberirdische Vegetations- 


ist aufgetreten. II.Knöllchen, im Finstern “ ee “ A 
eaickelt. keine Anisophyllie. Die oe Trockenperioden längere oder 
Niederblätter der Knöllehen sind nicht Kürzere Zeit zu ertragen vermögen — 


gezeichnet. 10mal vergr. sowohl unter den isophyllen als den 

anısophyllen. 

Unter den isophyllen treten dabei besondere Anpassungen nicht her- 
vor — wenn man dazu nicht etwa die „Glashaare“ rechnen will, die an 
der Blattspitze von S. rupestris, borealis u. a. auftreten und auffallend an 
die mancher Moose erinnern (vgl. p. 826). 

Viel erwähnt sind die Einrollungsbewegungen, welche die Sproßsysteme 
von S. lepidophylla u. a. bei Austrocknung ausführen. Auch diese fanden 
sich in ganz ähnlicher Weise bei manchen Moosen (vgl. p.825). Hier wie 


!) Vgl. GorBeL, Die Abhängigkeit der Dorsiventralität vom Lichte bei einer Sela- 
ginella- Ka Flora 108 (1915) p. 315. 
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dort ist wahrscheinlich, daß die jüngeren embryonales Gewebe enthalten- 
den Zweige durch die Bedeckung mit älteren noch mehr gegen raschen 
Wasserverlust geschützt sein werden. 

Auch der von Wosınowit nachgewiesene Fettgehalt dieser xerophilen 
Selaginellen wird als Trockenschutz in Betracht kommen. 

Wo bei Selaginella Niederblätter vorkommen, sind diese — ähnlich 
wie bei den Moosen — einfache Hemmungsbildungen der Laubblätter, die 
namentlich dann auf einer niederen Ausbildungsstufe der Gewebe stehen 
bleiben, wenn sie an dem Lichte entzogenen Sprossen vorkommen. 


S 6. Isoetes. 


Auf die eigenartigen Symmetrieverhältnisse wurde bei Besprechung 
der Wurzelbildung hingewiesen. 

In der Lebensweise finden sich nur insofern Verschiedenheiten, 
als die untergetaucht lebenden Arten sich in ihrer anatomischen Be- 
schaffenheit verschieden von den auf dem Lande lebenden verhalten. 
Einige der ständig untergetaucht lebenden Arten (z. B. Isoetes lacustris) 
haben keine Spaltöffnungen an ihren Blättern und bilden solche auch 
nicht, wenn sie längere Zeit (in meinen Kulturen zwei Jahre) als Land- 
pflanzen gezogen werden',. Die Fähigkeit, Spaltöffnungen zu bilden, ist 


- hier also anscheinend ganz und gar verloren gegangen. Denn daß auch 


diese Pflanzen sich ableiten von landbewohnenden, zeigt nicht nur die Tat- 
sache, daß es solche (an zeitweilig trockenen, nur periodisch über- 
schwemmten Standorten) gibt, sondern auch die, daß zahlreiche stets unter- 
getaucht lebende Isoetes-Arten (Is. Malinverniana, Boryana, tenuissima 
ü.a.) an ihren Blättern noch Spaltöffnungen haben, die, soweit wir sehen 
können, gänzlich nutzlos sind. 

Das Verhalten dieser Isoetes-Arten erinnert an das einiger Farne, 
welche gelegentlich Wasserformen bilden, ohne daß wesentliche anato- 
mische Veränderungen der Wasserform gegenüber der Landform wahr- 
nehmbar wären. So besitzen die Blätter der Wasserform von Polypodium 
pteropus nach ERNST?) zahlreiche Spaltöffnungen und bringen normale 
Sporangien hervor. 

Einen Wechsel von Niederblatt- und Laubblattbildung zeigen eine An- 
zahl (wahrscheinlich alle) auf dem Lande lebenden Isoetes-Arten, während 
die aquatischen Formen nur Laubblätter (und Sporophylle) besitzen °). 

Die Art der Niederblattbildung stimmt mit der bei höheren Pflanzen 
am weitesten verbreiteten überein. Die Blattspreite verkümmert, der Blatt- 
grund wird zum Niederblatt, das z. B. bei Is. Hystrix und Duriaei zu 
einer glänzend schwarzen Schuppe von knorpeliger Konsistenz erhärtet. 
Die Verschiedenheit zwischen Laubblättern und Niederblättern erreicht 
hier also einen viel höheren Grad als bei Selaginella. Es entspricht dies 
der Tatsache, daß bei Isoetes ähnlich wie bei den Farnen die Blattbildung 
gegenüber der Sproßachsenentwicklung in den Vordergrund tritt. 


!) Gorser, Pflanzenbiol. Schilderungen II, 2 (1893) p. 241. Gegenteilige, auch 
neuerdings noch zitierte Angaben beruhen wahrscheinlich auf Verwechslung mit anderen 
Isoetes-Arten. ei 

2) A. Ernst, Beiträge zur Okologie und Morphologie von Polypodium pteropus Bl. 
Ann. du jardin botan. de Buitenzorg, 2. Serie, Vol. VII (1908). 
| 3) A. Braun, Die Isoetes-Arten der Insel Sardinien, Sitzungsber. der Berl. Akad. 
vom 7. Dezember 1863 p. 565 erwähnt, daß bei Is. Baetica und Is. Tegulensis sich viel- 
leicht Übergänge von Niederblättern zu Laubblättern finden. 
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Im übrigen bieten auch die Land-Isoeten z. B. in der Entwicklung 
der Interzellularräume in Blättern und Wurzeln noch Anzeichen dafür, daß 
sie eigentlich Sumpfpflanzen darstellen, nur eben solche, die in periodisch 
austrocknenden Sümpfen leben. 

Einigermaßen ähnliche Verhältnisse finden sich auch bei Equisetum. 


s 7. Equisetum !). 


Die einzige noch jetzt lebende Gattung der Equisetaceen zeigt in 
ihrer Ausbildung ein eigentümliches Gemenge xerophytischer und hygro- 
phytischer Eigenschaften. 

Zu ersteren zählt — abgesehen von anatomischen Verhältnissen — 
namentlich die ÖOberflächenverringerung durch die geringe Entwicklung 
der Blätter, welche in Scheiden verwachsen nur noch als Schutzorgane 
für die Knospen in Betracht kommen. Freilich kann durch reiche Ver- 
zweigung die Oberflächenverringerung wieder gut gemacht werden. Es 
ist gewiß kein Zufall, daß gerade Former, wie Equis. hiemale — deren 
oberirdische Sprosse überwintern — die Verzweigung unterdrücken. Auch 
bei Equis. limosum tritt sie meist zurück, wie denn ja auch andere Sumpf- 
pflanzen xerophytischen Charakter zur Schau tragen. 

Die erwähnte, bald mehr bald minder stark ausgeprägte Eigentüm- 
lichkeit der Equiseten steht weniger damit im Zusammenhang, daß sie 
trockene Standorte bewohnen — das ist gewöhnlich nicht der Fall — 
sondern damit, daß ihre Leitungsbahnen für Wasser nur kümmerlich 
entwickelt sind. Das und die starke Entwicklung der lufthaltigen Räume 
in den Sproßachsen sind hygrophytische Eigenschaften. 

Fossile Formen lassen es wahrscheinlich erscheinen, daß die Blatt- 
bildung im Verlauf der phylogenetischen Entwicklung eine Hemmung er- 
fahren hat. 

Die Anlegung der Blätter am Vegetationspunkt steht mit der Scheitel- 
zellsegmentierung nicht im Zusammenhang. Das ist auch nicht verwunder- 
lich, wenn, wie dies oben geschah, die Ausbildung einer Scheitelzelle als 
ein abgeleiteter Vorgang betrachtet wird. 

Dadurch, daß die Blattbildung am Vegetationspunkt nicht (etwa wıe 
bei den beblätterten Laub- und Lebermoosen) eine durch den Aufbau des 
Vegetationspunktes starr bestimmte ist, wird es auch verständlich, daß 
die Zahl der Blattanlagen die von ein- und demselben Vegetationspunkt 
hervorgebracht werden, im Laufe der Entwicklung stark schwanken kann, 
wie das aus den p. 90—95 mitgeteilten Tatsachen hervorgeht. Ferner 
die — namentlich auch bei den Sporophyllen — auftfallende Erscheinung, 
daß eine Verschmelzung von Blattanlagen leicht erfolgt, welche auch die 
sonst eintretende Alternation stört. 


Arbeitsteilung der Sprosse. 


1. Oberirdische (Licht-)Sprosse. Auf die Arbeitsteilung, welche da- 
durch stattfindet, daß die vorzugsweise in den Dienst der Kohlenstoff- 
assimilation tretenden Seitensprosse anders gebaut sind als die Haupt- 
sprosse, ist oben schon (p. 92) hingewiesen worden. 

Im übrigen kann als primitivste Equisetumpflanze eine solche be- 
trachtet werden, deren vegetative Sprosse alle mit „Blüten“ endigten 
(Bier ’87): 4 


N. VeL das p. 90—95 Gesagte. 
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Eine Anpassung an die klimatischen Verhältnisse liegt darin, daß die 
meisten europäischen Equiseten ihre oberirdischen Sprosse im Herbste ab- 
sterben lassen und nur durch ihre Rhizome überwintern. Außerdem fand 
teilweise eine Arbeitsteilung statt dadurch, daß bei manchen Equisetum- 
arten das Auftreten der Sporophylle eine Veränderung in der Ausge- 

staltung des ganzen Sprosses bewirkt (dessen Ende zur Blüte wird), 
bei anderen nicht. 

A. Braun hat die Equisetum-Arten dementsprechend eingeteilt in 
Equiseta homophyadıca — sterile und fertile Sprosse stimmen überein 
(z.B. Equ. palustre, limosum, hiemale) — und Equ. heterophyadica — sterile 
und fertile Sprosse sind verschieden. 

Die letzteren sind dadurch ausgezeichnet, daß sie keine Äste besitzen 
und nicht assimilieren. Es fehlt das Chlorophyll, die Chromatophoren 
bringen einen rötlichen Farbstoff statt des Chlorophylls hervor, es darf wohl 
angenommen werden, dab dadurch eine stärkere Erwärmung der fertilen 
Sprosse bedingt wird. _ 

Bei Equisetum arvense und E. Telmateja verharren die fertilen 
Sprosse auf diesem Entwicklungszustand, sie gehen nach der Sporenaus- 
saat zugrunde (Equiseta heterophyadica ametabola), bei Equ. pratense und 
silvaticum aber (die als Equ. heterophyadica metabola bezeichnet werden) 


bildet auch der fertile Sproß später Astquirle und ergrünt, wenngleich in 


verschiedener Weise. 
Bei Equ. silvaticum bleibt das durch besonders lange Blattscheiden 
geschützte Gewebe der Internodien der fertilen Sprosse zunächst embryonal 


und entwickelt sich später wie das der sterilen Sprosse, bei Equ. pratense 


ist dies nur mit dem unteren Teil der Internodien der Fall, der obere 
ist in einen Dauerzustand übergegangen und verändert sich nicht weiter. 
Die fertilen Sprosse erscheinen also gegenüber den sterilen als Hem- 
mungsbildungen, die auf einer einfacheren Stufe der Gestaltung und 
des anatomischen Baues stehen blieben. Bei den Eaqu. heterophy: adica 
ametabola ist diese Hemmung eine dauernde, bei den anderen eine vor- 
übergehende. 

Das Experiment!) zeigt aber, dab man auch die Fruchtsprosse der 
„ametabolen“ Arten zu einer, wenigstens teilweisen, vegetativen Entwick- 


lung veranlassen kann. Wenn man sie in Wasser untertaucht, so ent- 


wickelt eine größere Anzahl (während andere zugrunde gehen) aus den 
untersten (bis 6) Internodien Seitensprosse (Fig. 329), und es tritt auch 
Ergrünen der Internodien ein. Auch diese Sprosse erscheinen uns somit als 
Hemmungsbildungen, und es erscheint wahrscheinlich, daß die Hemmung 
in Beziehung steht zu äußeren Bedingungen einerseits, zu inneren 
andererseits. 
In ersterer Beziehung ist hervorzuheben, daß die ametabolen Schaft- 
‚halme solche sind, welche ihre fertilen Sprosse im ersten Frühling 
entwickeln. Der Boden, namentlich an den von den Equiseten bevor- 
zugten feuchten Standorten. ist zu dieser Zeit noch kalt, die Wasser- 
zufuhr dementsprechend erschwert. Die Temperaturerhöhung reicht wohl 
aus zur Streckung der schon im Herbste fast fertig gestellten fertilen 
Sprosse. Die vegetative Entwicklung setzt erst später ein, und die vege- 
tiven Sprosse entziehen wahrscheinlich den fertilen auch Materialien 
(Wasser usw.), welche diese zur vegetativen Entwicklung benützen könnten. 


'2) GosseL, Über die Fruchtsprosse der Equiseten, Berichte der Deutschen botan. 
Gesellsch. IV (1886) p. 184fi. Lupwıcs a. a. 0. Vel. Fig. 329. 
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Die homophyadischen Equiseten entwickeln ihre fertilen Sprosse später, 
zu einer Zeit, wo die Bedingungen für die Wasseraufnahme günstiger 
sind. Die metabolen Equiseten stehen in der Mitte, sie wachsen zudem, 
soweit meine Erfahrungen reichen, auch auf weniger kaltem und nassem 
Boden. 

Somit betrachten wir die „ametabolen“ Equiseten als die am meisten 
veränderten. Auch sie aber sind nicht wirklich unveränderlich. So fügen 
sich auch diese scheinbar weit abweichenden fertilen Sprosse doch in das 
sonstigen Bild der Gattung ein, die uns — ähnlich wie bei Selaginella — 
zeigt, daß die scheinbare Mannigfaltigkeit der Organbildung doch nur auf 
verhältnismäßig geringen Abweichungen in der Ausbildung ursprünglich 
gleichwertiger Or: gane "beruht. 

2. Das silt auch für die unterirdischen Sprosse, deren Ausbil- 
dung im einzelnen hier deshalb nicht besonders geschildert zu werden 
braucht. Ihr Vorhandensein ist auch insofern wichtig, als es die Möglich- 
keit reicher vegetativer Vermehrung bietet, also die Pflanze von der 
Sporenkeimung unabhängig macht. Unter welchen Bedingungen die bei 
manchen Arten auftretenden der Reservestoffspeicherung dienenden unter- 
irdischen Knollen entstehen, ist nicht bekannt. 


S 8. Farne. 


1. Die Sproßachse. 


Die Gestaltung der Sproßachse bei den Farnen zu schildern, soweit 
diese in den für beblätterte Pflanzen gewöhnlichen Formen sich auspräst, 
liest kein Grund vor). Die eigentümlichen Knollenstämme von Marattia 
und Angiopteris, das Auftreten der Baumfarne der stets unterirdisch 
lebenden Stämme von Botrychium und der Ophioglossum-Arten (soweit 
sie nicht epiphytisch leben) finden in allen Lehrbüchern Erwähnung. 

Auf die Verzweigung wurde früher hingewiesen (p. 85ft.). 

Hier sei nur erinnert daran, daß in fast allen Gruppen der Farne 
sich Arten mit radiären und solche mit — meist kriechenden — dorsi- 
ventralen Sproßachsen finden. 

So haben unter den Marattiaceen Marattia und Angiopteris radıäre 
Stämme, Kaulfussia und Danaea dorsiventrale Rhizome, unter den Ophio- 
glosseen gehört Helminthostachys der letzteren Gruppe an, Ophioglossum 
und Botrychium besitzen radiäre Sprosse. Auch bei den leptosporan- 
giaten Farnen lassen sich selbst innerhalb größerer Gattungen Arten mit 
radiären, andere mit dorsiventralen Sproßachsen ‚anführen. 

Es würde von Interesse sein, die verschiedenen Übergangsformen zwischen 
radiärer und dorsiventraler Ausbildung näher zu verfolgen. Hier aber 
können nur die extremen Formen erwähnt werden —- tatsächlich wird 
gerade bei den Farnen wohl das Extrem an dorsiventraler Rhizombildung 
unter den Pflanzen überhaupt erreicht. 

Das spricht sich aus sowohl in der Anordnung der Blätter als in der 
Gestalt der Rhizome. 

a) Die Anordnung der Blätter ist dadurch ausgezeichnet, daß sie 
auf die Oberseite des Rhizoms „verschoben“ erscheint. Dieser Ausdruck ist 


!) Die Erscheinungen der Internodienbildung, deren Berindung durch die Blatt- 
basen usw. werden bei Besprechung der Samenpflanzen Berücksichtigung finden. Hier 
sei nur erwähnt, daß auch bei Farnen die Blattbasen oft auf lange ne mit der 
Sproßachse in Verbindung bleiben. 
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aber nur ein vergleichender. In Wirklichkeit findet eine Verschiebung 
(wie HOFMEISTER sie annahm) nach den Untersuchungen von L. Kreis }) 
im Verlauf der Einzelentwicklung nicht statt. 

Gehen wir aus von der zweizeiligen Blattstellung, so zeigt sich die 
Anordnung der Blätter auf der Oberseite in verschiedener Ausbildung. 


. Bei Polyp. vulgare tritt sie verhältnismäßig wenig hervor, bei P. Heracleum?) 


und bei Lygodium aber sind die beiden Blattreihen auf der Rhizom- 
oberseite einander so genähert, daß nur Eine Reihe vorhanden zu sein 
scheint. Bei Keimpflanzen treten die zwei Blattreihen noch deutlicher 
als getrennt hervor — in späteren Stadien aber treten sie (von vornherein) 
einander sehr genähert auf. 

Polyp. taeniosum ist dadurch merkwürdig, daß auf der Rhizomober- 
seite mehrere Blattreihen (in Schrägzeilen angeordnet) hervortreten — 
einigermaßen ähnlich wie die Blüten auf den einseitigen Infloreszenzen 
der Papilionaceen (Fig. 172), die Seitenzweige stehen an den Flanken. 
Das kann zustande gekommen sein 

1. aus einem allseitig beblätterten Rhizom durch vollständige Ver- 
kümmerung der Blätter auf der Unterseite. Obwohl LacHMAnN etwas 
derartiges von einem anderen Farn (Olfersia cervina) angibt. erscheint mir 
das weniger wahrscheinlich als daß 

2. die Anordnung aus der dorsal zweizeiligen durch Vermehrung der 


_ rückständigen Blattreihen abzuleiten ist. Die Verfolgung der Keimungs- 


geschichte könnte wohl darüber Auskunft geben. 

b) Die Gestalt der Rhizome ist bei einigen epiphytisch wachsenden 
Farnen eine mit der Eigenart des Standortes in unverkennbarer Bezie- 
hung stehende. Sehen wir davon ab, daß Wasserspeicherung häufig auf- 
tritt — entweder diffus oder in besonders ausgebildeten später verschwin- 
denden Wassergeweben — so ist namentlich die auffällige Abflachung zu 
erwähnen, welche manche Farnrhizome zeigen. Es wurde schon p. 223 
darauf hingewiesen, daß hierbei verschiedene Abstufungen vorkommen. 

Die sonderbarsten Gebilde sind die bei einigen — und zwar wie es 
scheint nicht näher miteinander verwandten — Polypodium-Arten vor- 
kommenden „Krustenstämme“. Die Sproßachse bei dem in Südamerika 
wachsenden Polyp. Schomburgkianum ?) erreichen eine Breite von 25 mm bei 
einer Dicke von 1,5 mm. Sie sind hohl gewölbt. d.h. mit den Rändern fest 
anliegend Ganz ähnlich verhält sich offenbar das auf den Molukken von 
KARSTEN entdeckte P. imbricatum ®). Offenbar sind derartige Krusten- 
stämme aus solchen wie der in Fig. 217 ZI abgebildete hervorgegangen durch 
ein starkes Wachstum der Flanken. Die Wurzeln sind meist unter dem 
Krustenstamme geborgen, der sie vor Austrocknen ähnlich schützt wie ein 
„Mantelblatt“ von Platycerium. Es würde von großem Interesse sein, die 
Entwicklung der Krustenstämme von der Keimpflanze an und ihre etwaige 
Abhängigkeit von äußeren Faktoren zu verfolgen. Jedenfalls ist ein der- 
artiges Rhizom erst bei der epiphytischen Lebensweise entstanden. Wie 
der Verf. schon früher betont hat, kommen Krustensprosse sonst nur noch 


!) L. Kreın, Bau und Verzweigung einiger dorsiventral gebauter Polypodiaceen, 
Nova acta der Ks. Leop.-Carol. Deutschen Akademie der Naturforscher Bd. XLII Nr. 7, 
Halle 1881. 

*) Vgl. Fig. 221 und die p. 222 über die Wachstumsart dieser Rhizome gemachte 
Bemerkung. 

 - .?) GoEBEL, .Pflanzenbiolog. Schilderungen p. 220. 
_ ; *) @. Karsten, Epiphyten der Molukken, Ann. du jardin bot. de Buitenzorg, Vol. 
VII (1895) p. 168. 
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bei epiphytischen Orchideen vor, die ja auch Krustenwurzeln (so könnte 
man z. B. die von Phalaenopsis Fig. 318 nennen) haben. Es liegt nahe, 
wie bei den letzteren so auch bei den Krustensprossen an eine Lichtwir- 
kung zu denken. Jedenfalls sind solche Pflanzenformen nicht, wie eine 
extreme „Nichtanpassungs“theorie annimmt, irgendwo sonst entstanden und 
haben sich dann gerade auf Baumstämmen erhalten, sondern von vorn- 
herein auf die Epiphyten beschränkt gewesen, d. h. bei Formen aufge- 
treten, die schon epiphytisch lebten. wel » 4 

Als eine Vereinigung von Krusten mit wasserspeichernden Biraoe 
kann man die von Lecanopteris auffassen (Fig. 1017), welche in dichten 
Massen die Baumäste überziehen und in ihren durch Verschwinden des 
Wassergewebes entstandenen Hohlräumen (wie andere derartige Rhizome, 
z. B. die von Polypod. sinuosum) Ameisen beherbergen. 


Fig. 1017. Lecanopteris pumila. Auf einem Baumast sitzende Pflanze (verkl.) mit 
Krustenstamm und fruktifizierenden Blättern. 


Als Speicher für Wasser, und andere Reservestoffe dienen auch die 
Knollen, die sich am Ende der Ausläufer von Nephrolepis-Arten finden. 
Sie sollen bei Besprechung der ungeschlechtlichen Vermehrung Erwäh- 
nung finden. 

Den Nephrolepisknollen entsprechen ee die sehr merke 
Gebilde, die bei Polypodium bifrons und P. Brunei beschrieben worden 
sind!. Es sind — offenbar seltene — epiphytische Farne der südameri- 
kanischen Flora. 


!) Daß es sich um Achsenorgane handelt, hat Verf. früher schon angenommen 
(Pflanzenbiolog Schilderungen I p. 204). Ebenso später Senw (Die Knollen von Poly- 
podium Brunei), und Werckre (Verhandl. der naturf. Ges. zu Basel XXI, 1910), während 
Ure (Ameisenpflanzen, Ensters Bot. Jahrb. XXX VII) den Organen Blattnatur zuschreiben 
möchte, offenbar geleitet von einer äußeren Ahnlichkeit mit den Urnenblättern von 
Dischidia Rafflesiana. Indes kann diese Auffassung als sicher nicht zutreffend bezeichnet 
werden. 
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Sie mögen von P. Brunei kurz beschrieben sein. An dem Rhizom 
sitzen an kurzen Stielen (S Fig. 1018) hasel- bis walnußgroße auf ihrer 
Unterseite vertiefte Knollen, die fünf rundliche Höcker aufweisen und — 
wie der Querschnitt Fig. 1018 3 zeigt, — innen mit Hohlräumen ver- 
sehen sind, die bei O nach außen münden. Letztere sind offenbar wie 
bei P. sinuosum und patelliferum durch Schwinden des ursprünglichen 
Wassergewebes entstanden. Aus den Knollen entspringen Wurzeln, welche 
nach der Einsenkung hin wachsen, wo sie (ebenso wie auch aus dem 
Rhizom entspringende) einen geschützten feuchten Standort finden. Da- 
durch entsteht eine Habitusähnlichkeit mit den Urnenblättern von Di- 
schidia, die aber nur eine rein äußerliche sein dürfte. ‚Jedenfalls dürfen 


£ 
Fig. 1018. Polypodium Brunei (nach Senn). Nat. Größe. 2 Knolle schräg von der 
Seite, S Stiel, von den fünf Erhöhungen gehen Wurzeln in die Einsenkung. 2 Längs- 
schnitt durch die Knulle, O innere Otinung, W eine der Scheidewände 3 Querschnitt, 
die fünfte Kammer ist nicht angeschnitten. £ Stück eines Querschnitts. Stark vergr. 
W Wand, E „Endodermis“. 5 Schildhaar der Knollenoberfläche. ; 


wir die Knollen in erster Linie als Speicher für Wassers (vielleicht auch für 
andere Reservestoffe) betrachten. Außerdem kommen sie für den Schutz 
der Wurzeln gegen Austrocknung in Betracht, auch siedeln sich in den 


Hohlräumen Tiere (Ameisen) an, deren Vorhandensein für die Pflanze indes 
kaum von größerer Bedeutung sein dürfte. Das Eigentümlichste an den 


Knollen ist, daß sie eine Eingangsöffnung besitzen (0 Fig. 1018 2), offen- 
bar bedingt dadurch, daß die von Senn als Endodermis bezeichnete Schicht 
von Zellen mit einseitig verdickter Wand (Fig. 1018 £) an dieser Stelle 
nicht zur Ausbildung gelangt ist. 

So sind also die Rhizome vor allem bei epiphytisch lebenden Farnen 
zu eigenartiger Ausbildung gelangt. 

Daß sie, wenn die Internodien gestreckt sind, auch für die Ausbrei- 


_ tung in Bewracht kommen, bedarf kaum der Erwähnung. 


 Eigentliche „Ausläufer“ sind aber bei Farnen selten. Die eigen- 
tümlichsten — die von Nephrolepis — wurden früher schon erwähnt. Be- 
66* 
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blätterte Ausläufer besitzen z. B. ÖOnoclea struthiopteris und einige 
Blechnum-Arten. 


s 9. Entwicklung der Farnblätter. 


Die hervorragende Stellung, welche den Blättern der Farne unter 
deren Vegetationsorganen zukommt, bringt es auch mit sich, daß sie viel- 
fach außer ihrer Tätigkeit für die Kohlenstoffassimilation noch andere 
Funktionen übernommen haben. Es tritt dies sogar in kaum weniger 
reichem Maße hervor als bei den Samenpflanzen und diese Mannigfaltig- 
keit der Ausbildung steht in grellem Gegensatze zu der Einförmigkeit bei | 
den Lycopodinen. 

Eine Betrachtung der Aus- und Umbildungsformen der Blätter wird 
um so lehrreicher sein, als gerade bei ihnen die Art und Weise, wie die 
Umbildung stattgefunden hat, mit besonderer Deutlichkeit hervortritt. 

Daß die Farnblätter in so mannigfacher Aus- und Umbildung auftreten, 
hängt nicht nur damit zusammen, daß bei den Farnen die Zahl der Arten 
eine viel größere ist, als bei einer der anderen Pteridophytengruppen, 
sondern auch mit ihrer Wachstumsweise, namentlich dem oben schon er- 
wähnten Spitzenwachstum. Dieses allein ermöglicht so sonderbare Blatt- 
gestaltungen wie die „Schlingblätter“ von Lygodium, die „Knospenblätter“ 
von Gleichenia, die Ausläuferblätter von Asplenium obtutilobum u.a. Es 
ist also zunächst die Entw icklungsgeschichte der Blätter ins Auge 
zu fassen. 


Die Blattbildung ist bei den verschiedenen Formen äußerlich eine 
außerordentlich verschiedene. Es braucht nur erinnert zu werden an den 
(regensatz zwischen den kleinen, an Größe hinter den Blättern einiger 
Leber- und Laubmoose zurückbleibenden Blättern einiger Hymenophylleen 
(vgl. z. B. Fig. 898) und den mit massigem, schenkeldickem Blattstiel aus- 
gerüsteten Blättern von Angiopteris. 

Trotzdem lassen sich gemeinsame Züge der Blattentwicklung nicht 
verkennen, die namentlich hervortreten, wenn wir nicht die ausgebildeten, . 
sondern die Primärblätter der verschiedenen Formen miteinander und mit 
den Fiederblättern vergleichen. 

An diesen sehen wir ein tape Randwachstum (d.h. 
das Teilungsgewebe nimmt den Rand ein), und in Verbindung damit eine 
gabelige Verzweigung der Blattnerven, die nur bei Randwachstum mög- 
lich ist. 

Das andere Extrem ıst, daß die Blattanlage als Gebilde mit ausge- 
sprochenem Spitzenwachstum auftritt, an welchem dann (wo über- 
‚haupt Verzweigung auftritt) in monopodialer Verzweigung die Seitenfiedern 
auftreten. Das zeigt Fig. 1022 bei Adiantum Edgeworthi in Seitenansicht, 
Fig. 1019 bei Aneimia rotundifolia in Flächenansicht. Das Blatt wächst 
hier mit einer zweischneidigen Scheitelzelle, zeigt also ausgesprochenes 
Spitzenwachstum. Die Seitenfiedern haben Randwachstum, bei Schizaea 
vupestris weisen auch sie zunächst eine zweischneidige Scheitelzelle auf. 
Zwischen beiden Wachstumsarten fehlt es nicht an Übergangsstufen, nament- 
lich sehen wir, daß vielfach (z. B. bei Botrychium u. a.) die Spitze der Blatt- 
anlage, nachdem sie durch seitliche Sprossung Fiederblättchen erzeugt 
hat, zum Randwachstnm und zur dichotomen Verzweigung übergeht, und 
daß bei manchen leptosporangiaten Farnen das sich gabelig verzweigende 
Blatt sich sympodial aufbaut. 

Dieser Vorgang wird für die Farne oft als typisch betrachtet. Dem- 
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gegenüber ist hervorzuheben, daß wir schon innerhalb der Farnreihe einen 
ähnlichen Typus der Blattentwicklung finden (seitliche Entstehung der 
Blattfiedern), wie er bei den farnähnlichen Samenpflanzen (Cycadeen) 
iederkehrt, bei letzteren, wie wir sehen werden, mit allmählichem Zurück- 

- treten des Spitzenwachstums der Blattanlage. 


i Fig. 1019. Aneimia rotundifolia. Spitze eines jungen Blattes mit zweischneidiger 
Scheitelzelle. Unterhalb der Spitze beginnt durch Hervorwölbung von Gruppen von 


Randzellen die Anlage der Seitenfiedern. (Nach Krvprrr.) 


Für die Entwicklung der Farnblätter sind also zwei Tatsachen be- 
_ sonders kennzeichnend. 1. Das lange andauernde Scheitelwachstum. Dies 
_ kann entweder „Spitzenwachstum“ (mit Scheitelzelle) oder Randwachstum 
_ (mit Randzellen) sein. Ersteres kann in letzteres übergehen. Es dauert 
am längsten bei Blättern, die langgestreckte Gestalt erreichen und auch 
zeitlich langfortdauerndes Wachstum besitzen. Man kann aber (wie ich 
_ mich bei Aneimia rotundifolia überzeugte) experimentell auch bei Blättern 
_ älterer Pflanzen den früheren Eintritt des Randwachstums herbeiführen. 
2. Das Randwachstum weist eine bestimmte Beziehung zu den Blattnerven 
auf, jedem Nerven entspricht eine meristematische Zone des Blattrandes. 
Die Verzweigung auf diesem Stadium ist eine gabelige bzw. gabelig-sym- 


_ _ podiale (vgl. p. 74). 
Wie bei der Verteilung des Wachstums (mit Rücksicht auf die Ver- 
_ zweigung) die Entwicklung bestimmt wird durch die Gestaltung, die (bild- 
lich gesprochen) im fertigen Zustand erreicht werden „soll“, so ist es auch 
mit dem Verhältnis zwischen Blattspindel (resp. Mittelrippe) und Spreite. 
5 Je massiger entwickelt die erstere ist, desto früher wird sie im allge- 
meinen angelest und desto mehr erscheint die Spreite an ihr als ein 
_ machträglich entstehender flügelartiger Auswuchs. 

B;- 


 Bower hat besonderes Gewicht darauf gelegt, daß das Farnblatt typisch 
_ mit einer Flügelbildung versehen sei, selbst da, wo dies äußerlich (wie an 
_ den beinahe zylindrischen Blattstielen von Angiopteris usw.) nicht mehr her- 
 vortritt. Die Flügel sind an dem unteren stielartigen Teil des Blattes kürzer 
_ und derber entwickelt als weiter oben, und können sich bei Osmunda, Marattia- 
 eeen u. a. an der Basis scheidenförmig erweitern. 
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Es lassen sich bei den Leptosporangiaten auch die Fälle, in denen im 
fertigen Zustand keine Lamina oder Blattspreide vorhanden ist, als Hemmungs- 
bildungen auffassen. Zunächst sei die Blattspreitenentwicklung an einem Bei- 
spiel geschildert. x 

Bei Pteris serrulata (Fig. 1025 //) ist die Blattanlage an der Spitze 
zwar etwas abgeflacht, aber fast zylindrisch. Auf beiden Seiten sproßt an der 
zuerst angelegten Rhachis die Lamina hervor, die mit keilförmigen Randzellen 
versehen ist, welche sich durch abwechselnd gegen oben und gegen unten ge- 
neigte Wände teilen. Aber zunächst werden die Zellen, welche aus der Tei- 
lung der Randscheitelzellen hervorgehen, verwendet zum Aufbau der Rhachis 
(Blattspindel), erst später entsteht beim Weiterwachsen die dünnere Spreite. 
Ein Blatt mit dünner Rhachis würde die Randzellen früher zur Anlegung 
der Spreite übergehen lassen. Bei den mit einschichtiger !) Lamina versehenen 
Hymenophylleen ist natürlich auch das Randwachstum der Spreite ein anderes, 
ebenso bei den derberen, massigeren Blattspreiten der Osmundaceen (mit Aus- 
nahme der den Hymenophylleen gleichenden Arten) und Marattiaceen. Indes 
sprechen sich in den Zellenanordnungsverhältnissen, ähnlich wie dies beim 
Thallus des Lebermoose (p. 561) hervorgehoben wurde, „innere“, nicht mit 
Größenverhältnissen usw. direkt im Zusammenhang stehende Faktoren aus. 
Auch dort haben wir gesehen, daß bei den thallosen Formen der Thallus 
dünnere Seitenflächen und einen dickeren mittleren Teil hat, und daß z..B. 
bei größeren Aneura-Formen an den Hauptachsen die Flügelbildung so gut 
wie ganz unterdrückt werden kann. Die Fig. 587 (unten) würde — mutatis 
mutandis — auch einem Querschnitt durch ein junges Hymenophylleenblatt 
entsprechen. der obere Teil der Abbildung dem Querschnitt eines derberen 
Farnblattes.. Wenn wir dagegen den Querschnitt durch ein Blatt wie das von 
Monogramme Fig. 1030 betrachten, so läßt sich ohne weiteres erkennen, daß es 
dem Querschnitt des jungen Blattes von Pteris serrulata entspricht (Fig. 1025 //) 
welches auf dem dort abgebildeten Stadium stehen geblieben ist, die Rand- 
zellen LL also nicht hat zur Spreite auswachsen lassen. Dasselbe gilt für 
Pilularia. Wir werden sehen, daß solche Blätter auch sonst als Hemmungs- 
bildungen erscheinen. 

Wir treffen auch bei der Entwicklung der Farnblätter die zwei Faktoren, 
die uns überall entgegentreten, an: einerseits die Beziehungen zu äußeren 
Faktoren, die sich aussprechen namentlich in der Größe, welche die Blätter 
erreichen, andererseits in Vorgängen, die einem „inneren“ Gestaltungstriebe 
entspringen, die sich aber — wenn wir auf das Endergebnis blicken — eben- 
sogut auch anders abspielen könnten. So haben die Blätter des Baumfarn 
Amphicosmia Walkerae ebensogut eine „zweischneidige“ Scheitelzelle °), wie sie 
die kleinen Blätter der Hymenophylleen sie (bis zu einem gewissen Entwicklungs- 
stadium) aufweisen, nicht wie man hätte vermuten können, eine dreiseitige 
(wie die Osmundaceen) usw. 

Die Blätter der Marattiaceen ?) sind verhältnismäßig massige Bildungen, 
wenigstens die von Marattia und Angiopteris. Nur bei dieser ist die Blatt- 
entwicklung untersucht, es darf aber wohl angenommen werden, daß sie auch. 
bei den Gattungen entsprechend verläuft. 

Bekanntlich finden sich an der Basis der Marattiaceenblätter massige 
„Nebenblätter“, die als Schutzorgane für die Blätter, zur Speicherung von 


Wo; sie, wie bei Trichomanes reniforme, mehrschichtig ist, wird sie nicht von 
Kirn an so angelest, sondern durch nachträgliche, der Oberfläche parallele Teilungen. 
e) Bower, a. a. 0. 
3) Bower, On the comparative morphology of the leaf of the vascular eryptogams 
and Gymnosperms. Phil. Transactions of the "Royal Society, Pt. II, 1884. 
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Reservestoffen und bei Angiopteris auch zur ungeschlechtlichen Vermehrung 
dienen. 

Sie werden wie die Nebenblätter vieler Dikotylen als Auswüchse rechts 
und links an der Blattbasis angelegt, greifen aber bei Kaulfussia, Angiopteris 


“ und Marattia auch auf die Oberseite des Blattstiels (wie bei den Asxillar- 


stipeln) über. 

Damit vergleiehen läßt sich die Blattbasis der Ophioglosseen, die eben- 
falls als Schutzorgan für die Knospe besonders entwickelt ist. Bei B. virgi- 
nianum kann man allenfalls noch von „Nebenblättern“ sprechen. Bei den 
anderen ist eine nur mit enger Öffnung versehene Scheidenwucherung vor- 


handen !). 


Sonst sind „Axillarstipeln“ nur bei der Osmundacee Todea bekannt. Die 


sogenannten „Stipularschuppen“ bei Ceratopteris sind wohl nur als besonders 


4 2 


Er) b 
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‚ausgebildete Spreuschuppen zu betrachten. 


Auch sonst sind die Blätter der Marattiaceen höher entwickelt als die 
der leptosporangiaten Farne. Es spricht sich das aus in dem Besitz von 


 Blattgelenken. 


Die Gelenke finden sich bei Angiopteris, Archangiopteris und Danaea an 
der Blattstielbass und an der Basis der Fiederblätter, bei Danaea auch am 
Blattstiel, entfernt von der Stelle, wo die seitlichen Auszweigungen beginnen. 
Dasselbe war der Fall bei jüngeren Exemplaren von Angiopteris evecta, die 


_ ich vor Jahren in Ceylon beobachtete und A. longifolia, die im Münchener 


botanischen Garten kultiviert wurden. Wenn sonst Gelenke zunächst als Ent- 
faltungsorgane in Betracht kommen ?), so kann bei den Stielgelenken von Angi- 
opteris davon keine Rede sein, so wenig wie bei den ihnen vergleichbaren 


einiger Aroideen wie Gonatopus. Diese Gelenke treten erst spät an den Blatt- 
- stielen deutlicher hervor. Sie kommen, ähnlich wie die Scheidengelenke der 
Gräser, zunächst durch ihre mechanischen Leistungen in Betracht, sie ermög- 


lichen aber auch dem Blatt, wenn es aus seiner Lage gebracht wird, Orien- 


 tierungsbewegungen?). Es tritt dann eine knieförmige Krümmung ein 
«Fig. 1020). Ein ähnliches Gelenk findet sich bei Angiopteris an der End- 


fieder über deren stielförmigem Ansatz. Man kann die Primärblätter als auf 


die Endfieder verringerte Blätter betrachten und dadurch die Herkunft des 


Gelenks erläutern *) — seine Entstehung bleibt aber deshalb nicht minder 


F _ rätselhaft. — Meiner Ansicht nach haben wir es bei diesen „Gelenken“ mit 


Stellen zu tun, an denen das Wachstum zuletzt erlischt und die noch 
_ handenen Baustoffe zur (collenchymatischen) Verdickung der Zellmembranen 


_ verwendet werden, dadurch können diese Gelenke aunänkek mechanisch von 


Bedeutung sein. Sie sind aber, wie oben nachgewiesen wurde, auch imstande 
‘ Krümmungen auszuführen. Nur kann man sie nicht als zu diesem „Zweck“ 
entstandene „Anpassungen“ betrachten. Denn in der Natur werden Lagen- 


3 änderungen oder Anderungen in der Beleuchtungsrichtung bei den im Waldes- 


Bi 
> 


+) Bei Ophioglossum soll sich an der Bildung des Hüllkörpers auch das Gewebe 
der Sproßachse beteiligen. Bei der Schwierigkeit der Abgrenzung von Blatt- und Achsen- 


Er ne darf man wohl annehmen, daß der Unterschied gegenüber Botrychium kein 


4 
- 


allzu großer ist. 
®) Vgl. Gorger, Das Rumphiusphänomen und die primäre Bedeutung der Blatt- 
E Biolog. Zentralblatt (1913) und den letzten Teil dieses Buches. 

®) Auch ohne Messungen erscheint es mir kaum zweifelhaft, daß diese, ebenso wie 


bei den Scheidengelenken der Gräser und der Aroidee Gonatopus durch Wiederaufnahme 


des Wachstums auf einer Seite erfolgen. 
*) Auf Danaea angewandt würde das zu der Annahme führen, daß das Blatt aus 
einer reicheren Gliederung reduziert sei. Indes findet sich am Danaeablattstiel zuweilen 


aueh mehr als Ein Gelenkpolster. 
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schatten wachsenden und auf Oberlicht angewiesenen Angiopterispflanzen wohl 
nur sehr ausnahmsweise vorkommen (vielleicht dann, wenn Pflanzen, die an 
einem Steilhang wachsen, etwa bei Regengüssen abgeschwemmt werden ?). 
Beobachtungen an den natürlichen Standorten wären natürlich sehr er- 
wünscht. Analoge Fälle bei Samenpflanzen sollen an anderer Stelle be- 
sprochen werden. Kehren wir indes zurück zur Blattentwicklung der Marat- 
tiaceen, so sei noch folgendes bemerkt. 


«x TV j 
MY: AN 


Bu 


Fig. 1V20. Keimpflanze von Angiopteris longifolia, umgelegt (um 45° um die knie- 
förmige Krümmung der Blatte elenke zu zeigen. 


Die Blattanlagen sind wie bei den übrigen Farnen am Scheitel!) einge- 
rollt, die Seitenfiedern entstehen in akropetaler Anordnung, die Anlegung der 
Blattflächen erfolgt von vornherein massiger als bei den leptosporangiaten 
Formen. Der Blattscheitel wird bei Angiopteris häufig (vielleicht immer) 
nicht in die Blattbildung einbezogen. 

Diesem Typus schließen sich die Osmundaceen an, insofern, als auch 
hier alle Blatteile in „akropetaler“ Anordnung auftreten, und das für die 
anderen Farne so charakteristische Randwachstum der Blätter erst verhältnis- 
mäßig spät am Blattscheitel und den weiter fortgeschrittenen Fiedern sich 
zeigt. Daß die Blattanlagen hier eine „dreiseitig pyramidale“ Scheitelzelle’ 
haben, könnte man, wie bei den thallosen Lebermoosen mit dem massigeren 
Aufbau derselben in Beziehung setzen, aber nach dem oben für einen Baum- 
farn Erwähnten, und da auch die nicht sehr großen und zart gebauten 
Blätter von Todea superba (s. u.) dieselbe Eigentümlichkeit haben, handelt 
es ‚sich offenbar um einen Familiencharakter. 


1) Die Zellenanordnung an demselben ist ähnlich der am Wurzelscheitel der Ma- 
rattiaceen, d. h. es sind mehrere Initialen vorhanden, bei Marattia ist oft (aber nicht 
immer) eine dreiseitige Scheitelzelle vorhanden (vgl. betreffs des Näheren Bower, The 
comparative morphology ete.). 
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Bei den näher untersuchten leptosporangiaten Farnen!) finden 
wir, daß die aus einer Zelle hervorgegangenen Blattanlagen zunächst eine 
„zweiseitige“ Scheitelzelle haben (vgl. Fig. 1019), die bei Farnen wie Pilu- 
laria, wo das Blatt eine zylindrische Gestalt hat und ungegliedert ist, ziem- 


lich lange erhalten bleibt. 


Pilularia hat Blätter, die nur von Einem Leitbündel durchzogen sind. 
Bei den Farnen, deren Blätter flach entwickelt sind, hat der Verlauf der 
Blattnerven und die mit demselben zusammenhängende Art und Weise der 
Verzweigung des Blattes ganz besonderes Interesse erregt. 

Wir haben bei Besprechung 
der Primärblätter der Farne ge- 
sehen (p. 377), daß deren Blatt- 
nerven gabelig (dichotom) ver- 
zweigt sind, und bei dem in Fig. 
375 5 abgebildeten Blatte von 
Asplenium viride ist leicht er- 
sichtlich, daß es durch wieder- 
holte gabelige Verzweigungen 
seine Fiedern bildete, während 
in dem Fig. 1029 5 abgebildeten 
Blatte nur eine einmalige Gabe- 
lung stattfand. 

Auch bei dem Fig. 1021 
abgebildeten Blättchen von Allo- 


Verzweigung deutlich hervor. Die 
feinere entwicklungsgeschichtliche 
Untersuchung zeigt in vielen 
Fällen gleichfalls die gabelige Ver- 
zweigung, das Meristem befindet 
sich am Rande und behält über 


d u 1 Fig. 1021. Allosurus crispus. Umriß eines jungen 
man em Wersen Teilblättchens; man kann deutlich erkennen, daß 
5 eo) 


die Teilung hier eine gabelige ist (der Scheitel 
Zellen den embryonalenCharakter, teilt sich eben in die Zipfel 7 und 2, von denen 
während die dazwischen gelegenen / sich stärker weiter entwickelt, 2 eine Seiten- 
Zellen früher in den Dauerzu- fieder bildet, 3 die jüngste, durch die vorher- 
ch h gehende Gabelung entstandene Seitenfieder). Die 
ee mpergehen: } Blattrhachis (Spindel) S ist nichts als ein wenig 
Indes ist dies keineswegs in die Breite gewachsener und später mechanisch 
überall der Falle Wo es sich verstärkter Teil der Blattspreite. Vergr. 


handelt um langgestreckte, 

mit zahlreichen Seitenteilen versehene Blätter, finden wir sie 
mit einem einheitlich fortwachsenden apikalen Meristem aus- 
gestattet. In Fig. 1022 ist abgebildet eine Blattspitze von Adiantum 
Edgeworthi. An der Blattspitze befindet sich (was bei der schwachen Ver- 
größerung, bei welcher die Figur gezeichnet ist, nicht sichtbar ist) eine zwei- 


schneidige Scheitelzelle.. Die Fiedern werden unterhalb des fortwachsenden 


Scheitels als seitliche Aussprossungen angelegt, sie verzweigen sich ihrer- 
seits gabelig, schließlich geht hier bei schwächeren Blättern auch der Blatt- 
scheitel in dieselbe Gestalt über, welche die Fiederblätter annehmen, es tritt 


!) Die Arbeiten von HormEisTer, Kny, SADEBECK, PrantL (welche in allen Hand- 
büchern genannt sind) geben darüber Mitteilungen, ebenso die oben angeführten Ab- 
handlungen Bowers. Hier ist ein Eingehen auf Einzelheiten der Zellanordnung usw. 
nicht möglich. 
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das bei diesen charakteristische Randwachstum auf, ähnlich wie bei vielen 


Farnprothallien die keil 


NS WR 
- 


Fig. 1022. Blattspitze von 


förmige Scheitelzelle später durch eine Gruppe von 


SR meristischen Randzellen ersetzt wird. 
Y, 


Man kann aus den angeführten und 


„abnormen“  gabeligen Teilung der 
Blätter verschiedener Farne, welche 


ßen (wie auch ich es früher tat?)), 


Farnblattes den ursprünglichen, jetzt 
teilweise verwischten Typus darstelle. 
Das würde auch übereinstimmen mit 
der p. 915 vertretenen Annahme, daß 
das Auftreten einer Scheitelzelle bei 
den Pteridophyten nicht eine ursprüng- 
liche, sondern eine abgeleitete Er- 
scheinung sei, sowie damit, daß z. B. 
die „Kotyledonen“ der Keimpflanzen 
ferner die Blätter von Azolla überhaupt 
kein Spitzenwachstum mit Scheitel- 
zelle aufweisen. Indes sind das natür- 
lich nur Vermutungen. Sichergestelit 
dagegen erscheint mir die oben her- 
Adiantum Edge- vorgehobene Beziehung zwischen seit- 


worthi, frei präpariert, vergr. Man sieht die Jicher Verzweigung und Gabelung, die 


seitliche Anlage der Fiederblättchen. Auf 
der Außenseite lange Haare; die einzelnen 


sich darin erkennen läßt, daß bei 


Blattfiedern verzweigen sich am Rande allen Farnen die seitliche 


später gabeli 


Fig.1023. Nephrolepis exal- 
tata. Blattspitze, zweifach 
vergr. JedesFiederblatthat 
einen nach oben gerichteten 
„Decklappen“ entwickelt. 


hat hier an seiner Basis 
Ausbreitung. 


!) Flora 1889, p. 26. 


g. Anlage der Fiedern an der 
Blattanlage eintritt, wo es 
sich darum handelt, an einem langge- 
streckten Blatte in raschen Zügen die 
Seitenteile anzulegen, gabelige Verzwei- 
gung, wo das Flächenwachstum überwiegt 
und es nicht zur Ausbildung einer starken Blatt- 
spindel kommt. 
Wo man auch bei derartigen Blättern (z. B.-bei 
denen der Gleicheniaceen) Gabelung angenommen bat, 


beruhte das, wie unten anzuführen sein wird, auf 


Irrtum. 
Mit dem lange andauernden Scheitelwachstum der 


Farnblätter steht auch deren „eingerollte* Knospen-' 
lage in Verbindung, wie dies auch bei manchen _ 


ebenso wachsenden Angiospermenblättern der Fall ist. 
Ziweifellos kommen durch die Einrollung die em- 
bryonalen Teile des Blattes in eine geschützte Lage, 
wobei zuweilen auch die Gestalt der Fiederblätter 
nach mitwirkt. So bei Nephrolepis exaltata (Fig. 1023). 
Jedes Fiederblättchen des einfach gegliederten Blattes 
eine nach der Blattspitze hin gerichtete lappenförmige 


anderen Tatsachen (z. B. der häufigen 


sie „normal“ nicht zeigen u. a.) schlie- 


daß die gabelige Verzweigung des. 
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Man überzeugt sich bei Betrachtung der Blattspitze leicht, daß dieser 
Lappen es ist, der zunächst die eingerollte Spitze nach außen deckt, während 
die junge Fiederspitze selbst noch unter der nächstälteren Fieder verborgen 
ist. Es wird durch die frühzeitige Entwicklung dieses Lappens also ein 
besserer Abschluß der jungen Teile ermöglicht, wie das auch für manche 


_Nebenblätter von Samenpflanzen gilt. Es soll unten gezeigt werden, daß noch 


viel eigentümlichere, vielfach irrig aufgefaßte Verhältnisse sich bei manchen 
Gleicheniaceen finden. 


Die Einrollung der Blattspitze bei Farnen ist indes eine zwar sehr 
verbreitete aber nicht ausnahmslose Erscheinung. 

Bei Pteris serrulata (Fig. 1025 IT), cretica und umbrosa sind die 
Laminarteile von Anfang an gerade (nur der Stiel zeigt eine scharfe 
Krümmung, so daß die Blattspitzen der Teilblättchen alle nach abwärts 
gerichtet sind). Trotzdem ist das normale Spitzenwachstum auch hier 
vorhanden. Vielleicht ist diese Abweichung (der sich noch einige andere 
anreihen ließen) durch folgende Tatsachen biologisch verständlich. Einmal 
bilden sich schon sehr frühzeitig eine große Anzahl gegliederter Haare, 
welche auch die Blattspitze überdecken und schützen. Sodann eilt hier 
die Blattspindel der Entwicklung der Lamina außerordentlich voraus und 
letztere erreicht auch später keine bedeutende Breite. Sie sproßt zu 
beiden Seiten des fast zylindrischen Blattstiels hervor und behält ver- 
hältnismäßig lange embryonalen Charakter (Fig. 1025 /I). Zu ihrem 


Fig. 1025. Pteris serrulata. /. (nat. Gr.) 
Junges Blatt. Der Blattstiel ist einge- 
krümmt, die Blattspreite (welche schon 
geteilt ist) dagegen nicht. Z//. Quer- 
schnitt (stark vergr) nahe der Spitze 
eines Teilblättchens; er ist fast kreis- 
rund, die Lamina wird erst später aus den 
Randzellen L, L aufgebaut. III. Quer- 
schnitt durch ein älteres Blättchen: 
Fig. 1024. Adiantum reniforme. Junges man sieht, wie die dicke Rhachis der 
Blatt (15 mal vergr.). Die Blattspreite ist Lamina (Z,_L) in der Entwicklung 
nieht eingerollt, sondern zusammengebogen. vorausgeeilt ist. 


Schutze genügen offenbar die Haare. Immerhin dürfte eine derartige 
Knospenlage nur bei Farnen vorkommen, die an besonders feuchten, ge- 
schützten Standorten wachsen, was hier auch zutreffen wird; vermutlich 
ist sie auch für die systematische Charakteristik der betreffenden Arten- 
gruppen von Bedeutung. 
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Anders liegt die Sache bei solchen Farnen, bei denen das Spitzen- 
wachstum frühzeitig erlischt und deshalb auch die eingerollte Knospen- 
lage fehlt. So ist es bei einigen kleinblätterigen Hymenophylleen, z. B. 
der in Fig. 1007 abgebildeten Trichomanes-Art und einigen anderen mit 
ähnlichen Blättern versehenen, ferner bei den mit kleinen .schildförmigen 


Blättern versehenen, früh zum Randwachstum übergehenden Arten Tr. - 


peltatum und Tr. Motleyi. Auch die mit breiten „nierenförmigen“ Blatt- 
spreiten versehenen Formen wie Trichomanes reniforme, Adiantum reni- 
forme (Fig. 1024), sowie Platycerium entbehren der Einrollung. Die 
Blätter von Ophioglossum und Botrychium haben gleichfalls keine ein- 
gerollte Knospenlage. Sie reifen ja in ganz besonders geschützter Um- 
hüllung heran. Jedenfalls aber zeigen die angeführten Beispiele, daß 
eingerollte Knospenlage kein bei Farnen allgemeiner, sondern ein mit dem 
Spitzenwachstum zusammenhängender (aber nicht notwendig damit ver- 
bundener) Charakter ist, der bald mehr bald minder konstant in einer 
Reihe auftritt. 
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Fig. 1026. Nephrolepis exaltata. Fig. 1027. Gleichenia sp. (Rio 
Blatt (verkl.) mit dreimaliger (durch 1913.) Keimpflanze.. K „Blatt- 
kleinere Fiedern bei X erkennbarer) knospe“. 1]. Ein Primärblatt. 


Wachstumsunterbrechung. 


öfach vergr. 


Dies Spitzenwachstum der Farnblätter äußert sich bei manchen in 
auffallender Weise darin, daß es sich über mehrere Vegetationsperioden 
erstreckt: die fortwachsende Blattspitze stellt ihr Wachstum periodisch 
ein, um es später wieder aufzunehmen. 
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- So ist es bei Nephrolepis-Arten (Fig. 1026) (nicht bei allen, auch 
nicht bei den Primärblättern.. Man kann, wie die Abbildung zeigt, die 
Grenze der „Jahrestriebe“ an dem Kleinerwerden der Blattfiedern er- 
kennen, an älteren Blättern finde ich die (noch eingerollte) Blattspitze 
schließlich vertrocknet. 

Ebenso verhalten sich manche Hymenophyllaceen, z. B. H. interruptum, 
Karstenianum, plumosum, ferner Jamesonia und in besonders auffallender 
Weise die Gleicheniaceen, bei denen man die im zeitweiligen Ruhe- 
zustand befindlichen eingerollten Blattspitzen sogar mit Adventivknospen 
verwechselt hat. Solche sind hier ebensowenig vorhanden. wie eine 
„gabelige* Blattverzweigung. Beide — auch in der neueren Literatur 
noch vertretenen — Annahmen beruhen nur auf Mißverständnissen. 

‚Junge Gleichenia-Keimpflanzen zeigen Primärblätter, die mit denen 
der übrigen Farne durchaus übereinstimmen (Fig. 1027), also ein eng be- 
grenztes Wachstum besitzen. Bei etwas späteren Primärblättern (Fig. 
1027 IT) bleibt die Spitze eingekrümmt, das erste Zeichen dafür, daß sie 
ihr Wachstum wieder aufnehmen kann. Indes geschieht das nur bei 
kräftiger entwickelten Blättern. Bei ihnen geht die Blattspitze in einem 
zeitweiligen Ruhezustand über, während die darunter gelegenen Fiedern 
sich stark entwickeln. So kommt das zustande, was man bei oberfläch- 
licher Betrachtung als eine „Blattgabel, in der eine Sproßknospe sitzt.“ 
betrachtet hat. Es handelt sich aber nicht um eine Sproßknospe — 
sondern um eine Blattknospe. Wir nennen deshalb solche Blätter Blatt- 
knospenblätter. 

Bei manchen Gleichenia-Arten finden sich merkwürdige Anpassungen. 
vor allem die Ausbildung einzelner Fiedern als Schutzapparate für 
die ruhenden Blattspitzen, also eine Art Blattknospenschuppen. 
Man hat diese Fiedern ganz überflüssigerweise als „adventive* und 
„aphleboide“ Bildungen bezeichnet und die Vermutung geäußert, es handle 
sich hier um „Erinnerungen an die ursprünglich spreitig besetzt gewesenen 
Hauptspindeln der Wedel“. Es handelt sich aber weder um etwas „Ad- 
ventives“, noch um „Erinnerungen“, sondern nur darum, daß die den 
Blattknospen nahestehenden Fiedern als deren Schutzorgane ausgebildet 
sind. Bei der in Fig. 1028 abgebildeten Gleichenia liegen sie ursprünglich 
wie zwei Muschelschalen über die Blattknospe her. Sie sind hier (wenigstens 
an dem verhältnismäßig kleinen Blatt, dem die Abbildung entnommen ist) 
kaum geteilt, während sie bei anderen Gleichenia-Arten gelappt resp. zer- 
schlitzt sind. Diese Schutzfiedern sind um so größer, je größer 
die Blattknospe ist. welche sie zu schützen haben. An den kleinsten 
Blattknospen können sie ganz fehlen, und manche Gleicheniaceen, nament- 
lich die mit dichter Behaarung oder Schuppenbildung versehenen, haben 
überhaupt keine Schutzfiedern entwickelt. Es erhellt aus der Abbildung 
zugleich, daß die nach außen gerichteten Teile des Blattes gefördert sind. 

Wo wie bei Gleichenia bifida an den Hauptfiedern des Blattes zu- 
nächst nur auf der Innenseite Fiedern auftreten (in einem mir vorliegen- 
den Falle beginnt die Hauptfieder mit fünf nur auf der Innenseite 
stehenden Seitenfiedern, dann tritt die gewöhnliche, beiderseitige Fiederung 
ein), handelt es sich vielleicht um während der Entfaltung tätige Schutz- 
fiedern. 

In welcher Beziehung das periodische Weiterwachsen der erwähnten 
Farnblätter zu den äußeren Lebensverhältnissen steht, ist nicht näher be- 

‚kannt, doch wird von vornherein zu vermuten sein, daß die Weiterent- 
wicklung in der feuchten, das Stehenbleiben in der trockenen ‚Jahreszeit 
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stattfindet. Dabei ist zu bemerken, daß die Gleichdien zu den an offenen, 
zeitweise trockenen Standorten eendeh Farnen gehören. 


IE 
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Fig. 1028. Gleichenia dichotoma. /. und 77. Blatt„gabeln“, in denen eine Blattknospe 

sitzt, welche durch die Schutzfiedern bedeckt ist, Z1/. eine Schutzfieder. A und B, A, 

und B, sind einander (annähernd) gegenüberstehende, aber sehr ungleich stark ausge- 

bildete Fiedern: die nach außen gekehrten Teile (D, 5,) sind viel größer und reicher 
gegliedert. (1/J. nat. Gr., /. und 17. °/, nat. Gr.) 


Am längsten wachsen wohl die Blätter der Lygodien weiter, welche 
Stützen umwinden. Sie sollen indes bei den „Kletterblättern“ besprochen 
werden. 

Jedenfalls können wir bei den Farnen folgende Stufen aulstellen: 
1. Die Keimpflanze beginnt mit einem Kotyledon, der von vornherein 
Randwachstum hat. Er sowohl wie die Primärblätter (welche nur kurze 
Zeit Spitzenwachstum mit zweischneidiger Scheitelzelle aufweisen) zeigen 
gabelige Verzweigung oder doch deutlich gabelige Nervatur. 2. Die Blatt- 
spitze wächst zunächst monopodial weiter, aber geht nach kürzerer oder 
längerer Zeit zum Randzellwachstum und gabeliger Verzweigung über. 
3. Das Spitzenwachstum dauert mehrere Vegetationsperioden. Das Blatt 
bildet gewissermaßen Langtriebe und Kurztriebe. Letztere sind Aus- 
zweigungen höherer Ordnung, die von vornherein begrenztes MEZ 
haben. 


Ss 10. Blattgestaltung der Farne. 


Schon die in Europa vorkommenden Farne geben eine Andeutung 
von der Mannigfaltigkeit der Blattgestaltung. Berücksichtigt man auch 
die außereuropäischen Formen, so zeigt sich, daß diese Mannigfaltickeit 
hinter der der Blätter der Aneiospermen kaum zurücksteht. 


ie Pre 


- förmig geteilten von Rhipidopteris peltata 


sind die beiden Primärblätter von Marsilia 


. das andere gegabelt ist. 


1029 2). Es ist klar, daß dies nur bei 
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Im folgenden seien erörtert zunächst: a) die gewöhnlichen Laub- 
blätter, b) die mit besonderen Funktionen (neben der gewöhnlichen Laub- 
blattfunktion, c) die umgebildeten Laubblätter. Die Sporophylle mögen 
mit denen anderer Pteridophyten zusammen besprochen werden. 


Gewöhnliche Laubblätter. 


1. „Einfache“ und zusammengesetzte Laubblätter. 
Die beschreibende Botanik bezeichnet die mit einer einheitlichen 


- Blattspreite versehenen Farnblätter als einfache, die mit gegliederter als 


„zusammengesetzte“. 

Das mag für systematische Zwecke genügen. Tatsächlich aber gibt 
es — wie aus der im vorstehenden besprochenen Entwicklungsgeschichte 
hervorgeht — „einfache“ Farnblätter, die voneinander recht verschieden sind. 

Wir sahen, daß nicht nur das ganze 

\ 


| 


Blatt, sondern auch die Blattnerven mit 
| Spitzenwachstum begabt sind. Wenn ein 
 Farnblatt mehr als Einen Blattnerven 
hat, ist es potentiell eigentlich ein ver- 


zweigtes. Es ist also zwischen einem 
nierenförmigen „einfachen“ Blatte von 
Adiantum reniforme und einem fächer- 


nur ein äußerlicher Unterschied: im 
ersteren Falle sind die Blattnerven durch 
einheitliches Blattparenchym verbunden, 
ım letzten nicht. Der innere Aufbau ist 
aber in beiden Fällen derselbe. Ebenso 


Fig. 1029 4 und 5 im wesentlichen gleich 
beschaffen, obwohl das eine „einfach“, 


Als „einfache“ Blätter kann man bei 
den Farnen vielmehr nur solche bezeich- 
nen, die nur Einen Nerven haben (Fig. 


Farnblättern möglich ist, deren Ansprüche 
an die Leitungsbahnen keine großen sind. ED 
Sie kommen in verschiedenen Grup- F a en Hi: ne 
der F Bo en (nac RAUN). Nervatur gabelig, 
pen der Larne Vor. allen sınd sie die Nervenenden miteinander ver- 
meiner Ansicht nach als Hemmungs- oder bunden. 


-Reduktionsbildungen aufzufassen. 


Die mir bekannten Fälle sind folgende: Pilularia, ein hygrophiler Farn 


offener Standorte hat einfache Blätter mit fast kreisförmigem Querschnitt. 


Sie stehen aufrecht und entsprechen in ihrer äußeren “Form (nicht in 


_ ihrem Zustandekommen!) etwa einem Juncusblatt. Vergleichen wir 


Pilularia mit der verwandten Gattung Marsilia (Fig. 1029 7), so sehen wir, 
daß das Pilulariablatt einem einfachen Primärblatt von Marsilia entspricht, 


das sich nur stark vergrößert hat. Wie dieses Primärblatt ursprünglich 


mit einer zweischneidigen Scheitelzelle wächst, so geschieht dies dauernd 


bei dem Pilulariablatt (ebenso bei den äußerlich ähnlichen Blätter von 


Schizaea rupestris). Das Pilulariablatt erreicht zwar eine höhere 


!) Unifaziale Blätter sind bei den Pteridopbyten nicht bekannt. Vgl. p. 278. 
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anatomische Ausbildung als das Marsilia-Primärblatt. Die weitere Gliede- 
rung, welche die Marsiliablätter erreichen, bleibt aber bei Pilularia aus. 

Monogramme. Diese Polypodiaceengattung hat die einfachsten 
Blätter aller isosporen Farne, mit Ausnahme einiger Hymenophylleen. Sie 
ist ein Epiphyt des Regen- 
waldes. Die Blätter er- 
reichen z. B. bei M. darei- 
carpa nur eine Länge von 
10, eine Breite von 1 mm. 
Daß sie ebenso wie die 
haarfeinen Blätter von M. 
trichoidea mit Einem Ner- 
ven ausreichen können, ist 
klar. Der Vergleich mit 
verwandten Formen (Pleu- 
rogramme), welche ver- 
Fig. 1030: Monogramme trichoiden. Blattquersehnitt. ZWeigte Neryen haben, er 
L Randzellen (oben und unten ist je eine Spikularzelle gibt die Rückbildung, bzw. 

getroffen). Vergr. das Stehenbleiben der 
Monogrammeblätter. 

Hymenophylleen. Es soll bei Besprechung der hygrophilen 
Blätter gezeigt werden, welche Rückbildungen die Nervatur hier erfährt. 
Hier ist nur zu erwähnen, daß einige kleine Trichomanes-Arten Blätter 
mit nur Einem Nerven und einem Sorus besitzen (Fig. 1007). 

Kehren wir zurück zu den scheinbar einfachen Blättern, welche wir 
als ungegliederte bezeichnen wollen, so ist zu bemerken, daß sie an Farnen 
von verschiedensten Lebensbedingungen vorkommen. Adiantum reniforme 
wächst zwar in den Schluchten der kanarischen Inseln, ist aber wohl zeit- 
weilig mehr ein Xerophyt, Trichomanes reniforme ein Bewohner feuchter, 
schattiger Wälder. Andererseits stimmt die Gliederung des Blattes von 
Rhipidopteris peltata, die ich im feuchten venezolanischen Bergwald antraf, 
überein mit der der typisch xerophytischen Actiniopteris radiata. 

Gliederung und Nichtgliederung des Blattes lassen sich also mit den 
Standesverhältnissen nicht ohne weiteres in Verbindung bringen. Man 
wird nur sagen können, daß ungegliederte Farnblätter im allgemeinen 
derber gebaut sind, als gegliederte — was aus mechanischen Gründen ja 
ohne weiteres verständlich ist. Es ist wohl kein Zufall, daß Tr. reni- 
forme fast als einzige Hymenophyllee mehrschichtige Blätter besitzt. 

Die scheinbar verwirrende Mannigfaltigkeit der Blattgestaltung der 
Farne läßt sich bei genauerer Betrachtung auf zwei Faktoren zurück- 
führen. Es handeltsich 1.um den „Längenwuchs“- und 2.um den „Gabelungs“- 
faktor, welch letzterer bei Sympodialbildung sich ersterem annähert. Hst 
der Längenfaktor lange Zeit überwiegend, so entstehen die langgestreckten 
Blattformen von Scolopendrium, Asplenium Nidus u. a. Eine Abänderung, 
die auch nur eine gradweise ist, entsteht, wenn der Mittelteil des Blattes 
sich verhältnismäßig wenig entwickelt, während die Basis des Blattes stark 
gefördert wird. 

Ein extremes Beispiel dafür bietet Adiantopsis radiata!), ein Farn 
des tiefen Waldschattens (aus Brasilien. Hier strahlen von der Ein- 
fügungsstelle an den Blattstiel eine Anzahl ziemlich gleich langer Fieder- 
äste aus (Fig. 1031 IT), welche bei Oberlicht horizontal sich ausbreiten 


!) Vgl. auch Prantr, Adiantopsis alata Prantr in „Gartenflora“ 32 (1885) p. 9. 
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und so das Blatt wie ein schildförmiges erscheinen lassen ';. Die Ver- 
folgung der Blattbildung an Keimpflanzen zeigt. ebenso wie der Vergleich 


mit anderen Farnen, daß die Blätter 
sich ableiten von gefiederten, deren 
zwei Seitenfiedern sich einseitig (nach 
- außen hin) weiterverzweigen, wie dies 
das Schema Fig. 1032 zeigt. Dadurch, 
daß die Fiederstücke unterhalb der 
Auszweigungen sehr kurz bleiben, sieht 
es dann aus, als ob die Fiedern un- 
abhängig voneinander aus dem Blatt- 
stiel entspringen würden. Es ist das 
Blatt einer Parallelbildung zu dem 
p. 269 erwähnten von Helleborus. Bei 
einer ganzen Anzahl von Farnen (Ma- 
tonia-, Cheiropleuria-Arten u. a.) liegt 
ein ähnliches Verhalten vor. 

2. Primärblätter und Folgeblätter. 

Die Mannigfaltigkeit der Blatt- 
gestaltung der Farne erscheint auch 
dann in einem anderen Lichte, wenn 
wir uns nicht darauf beschränken, nur 
die „Folgeformen“ der Blätter mit- 
einander zu vergleichen, sondern die 
.(sesamtheit der Blattformen, die im 
Entwicklungsgange einer und derselben 
Pflanze auftreten. 

Darauf wurde schon p. 378 hin- 


Fig. 1031. Adiantopsis radiata. Blätter 
auf !/;, verkleinert. /. und /II. Blätter 
junger Pflanzen. /. mit zwei basalen 
Seitenfiedern, die sich bei ///. weiter ver- 
zweigt haben. //. Blatt einer „erwachse- 


nen“ Pflanze. (Brasilien 1913.) 


gewiesen, und der Vergleich von Pilularia mit den Primärblättern von 
Marsilia (ebenso der von Schizaea rupestris und Sch. pusilla mit den zwar 
nicht bekannten, aber mit großer Wahrscheinlichkeit als einfach zu be- 


trachtenden Primärblättern an- 
derer Schizaea-Arten mit ver- 
zweigsten Folgeblättern). führt 
zu demselben Ergebnis. a 

Der Satz (p. 378), „daß 
Blattformen, welche bei den 
einen Farnen nur als Jugend- 
formen auftreten, bei den an- 
deren auch die Folgeform bil- 
. den“, sei noch durch ein be- 
sonders auffallendes Beispiel 
erläutert. 

Lygodium wird als Bei- 
spiel für einen Farn anzu- 


Fig. 1032. 
dung „radiater“ Blätter. (Bei III rechts statt 


H H 
ba ba b 


a; du oo, © 
I. M. 


Schema für die allmähliche Ausbil- 


Ay, A, zu lesen: b,, b».) 


führen sein, bei dessen (Folge-) Blättern der „Längenfaktor“ in extremer 
Weise ausgebildet ist. Nicht so bei den Primärblättern, bei denen er bald 
verschwindet und dem „Gabeltypus“ Platz macht. 

Das in Fig. 1034 abgebildete Primärblatt stimmt in seinem Zustande- 
kommen ganz überein mit dem Folgeblatt von Dipteris conjugata (Fig. 1033). 


!) Schildförmige Blätter (die ebenso entstehen wie die der Samenpflanzen) sind unter 
den Farnen nur bei einigen Trichomanes-Arten bekannt. 


Goebel, Organoggaphie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 2. 67 
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So läßt sich die Blattgestaltung der Farne trotz aller Mannigfaltigkeit 
doch in ihrem Zustandekommen, was die groben Gestaltungsverhältnisse 
betrifft, verstehen. 


Fig. 1033. Dipteris conjugata. Folgeblatt. (Malaiische Halbinsel, nach Carısrt. 
1, nat. Gr.) 


‚Auf die Nervatur einzugehen verbietet der Raum. Erwähnt sei nur, 
daß sie überall von der gabeligen sich ableitet, und daß bei einer darauf 
gerichteten Untersuchung auch bei den mit einem Adernetz versehenen 
Farnen nirgends von den Gabelästen unabhängig entstehende Anastomosen 
nachgewiesen werden konnten. 

Die Frage, wieweit die Verschiedenheit der Nervatur etwa mit der 
Verschiedenheit der Lebensverhältnisse zusammenhängt oder durch „innere“ 
Gründe (Verwandtschaft usw.) bedingt ist, ist bei den Farnen bis jetzt 
nicht untersucht worden und kann daher hier nicht besprochen werden. 
Dagegen seien einige besondere Ausbildungsformen der Blätter im folgen- 
den geschildert. 
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$ 11. Besondere Ausbildungsformen der Farnblätter. 
1. Winde- und Kletterblätter. 


Beide lassen sich nicht wohl voneinander trennen, um so weniger als 
"bei einem Farn, der hier in erster Linie in Betracht kommt, bei Lygo- 


Er 
‚5 


N 
Fig. 1054. Lygzodium heterodoxum. Primärblatt, etwas verkleinert. 


dıum die Blätter sowohl als Schling-, wie als Spreizkletterer in Betracht 
kommen. 

Lygodium besitzt ein im Boden kriechendes dorsiventrales Rhizom, 
auf dessen Oberseite die Blätter stehen. Die Primärblätter stimmen, wie 
wir sahen, mit denen anderer Farne überein, d. h. sie stellen ihr Spitzen- 
wachstum nach Erreichung einer bestimmten Größe bald ein. Erst später 
treten dann Blätter mit lange andauerndem Spitzenwachstum auf — ob 
dies überhaupt normal seinen Abschluß findet (durch Übergang in Rand- 
wachstum), oder ob — was wahrscheinlicher ist — die Spitze schließlich 
nur vertrocknet, ist nicht bekannt. 

Mit vielen Windepflanzen stimmen die Windeblätter von Lygodium 
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auch darin überein, daß die Entwicklung der Seitenorgane zunächst ge- 
hemmt wird. Namentlich geschieht dies mit den Fiedern erster Ordnung 


Fig. 1055. Lygo- 
dium polymorphum. 
Spitze einesan einem 
Bindfaden empor- 
kletternden Blattes. 
K ruhende Spitzen 
der Fiedern erster 


(Fig. 1035), während deren Basalfiedern (2. Ordnung) 
austreiben und sparrig abstehend das Spreizklettern 
ermöglichen. Es wurde schon früher angeführt, daß 
man durch Entfernung der Endblattknospe die ruhen- 
den Fiederknospen zum Austreiben bringen kann. 

Die Rhachis erreicht eine Länge von 10—15 m. 
Sie windet sich anscheinend in derselben Weise!) wie 
bei den Schlingpflanzen um Stützen, die Windungs- 
richtung ist bei einer und derselben Pflanze keine 


- gleichbleibende. 


Außer Lygodium wird nur noch das (mir nicht 
aus eigener Anschauung bekannte) Blechnum volubile 
(mit Blättern von über 8 m Länge) als Blattkletterer 
angegeben. 

Spreizkletternde Blätter finden sich bei einer 
größeren Anzahl von Farnen z. B. Gleichenia dicho- 
toma, Odontosoria aculeata (bei welcher die Stacheln 
der Rhachis mit als Haftorgane dienen |Fig. 1036|), 
Pteris-Arten u. a. | 


2. Nischenblätter und Mantelblätter. 


Bei Polypodium quercifolium, propinguum und 
anderen Arten aus der Sektion Drynaria finden sich 
einerseits gestielte, gefiederte Laubblätter, die als Assi- 
milationsorgane dienen und auch die Sporangien her- 
vorbringen, andererseits ungestielte, mit. breiter, herz- 
förmiger Basis aufsitzende „Nischenblätter“, die ıhr 
Chlorophyll bald verlieren und mit derber Berippung 
versehen, zum Sammeln von Humus dienen, welchen 
der Farn nun als „Boden“ benützt. Beide Blattformen 
werden in regelmäßiger Abwechslung (nicht durchein- 
ander) gebildet wenigstens bei den kultivierten Exem- 
plaren, die ich beobachtete. Sowohl die p. 381 be- 
schriebene Blattbildung der Keimpflanzen, als der 
Vergleich mit verwandten Formen (z. B. P. Hera- 
cleum) machen es wahrscheinlich, daß die mit Nischen- 
blättern versehenen Polypodium-Arten hervorgingen aus 
solchen, welche zuerst gestielte Blätter, die alle nur 
Assimilationsorgane waren, besaßen, daß dann eine Ver- 
kürzung des Stieles und eine Verbreiterung der Basis 


Ordnung. der Lamina eintrat, so daß sie also einerlei Blätter 
; — Laubblätter mit breiter Basis (zugleich der Assimi- 
lation und dem Humussammeln dienend) — erhielten, zwischen denen nun 


eine Arbeitsteilung eintrat, indem die einen die Funktion der Assimilation 
so gut wie ganz verloren, die anderen nur als Assimilationsorgane sich 


ausbildeten. 


Ahnliche Verschiedenheiten finden sich bei der Gattung Platycerium ?). 


') Vgl. Darwın, Bewegung und Lebensweise der kletternden Pflanzen, deutsch 
von Carus, 1876, p. 30, 31. 


?) Vgl. auch H. v. Srraszewskı, Die Gattung Platycerium, Flora 108 (1915). 
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Auch dieser Farn hat zweierlei Blätter: die einen sind ganz dem Substrat 
angeschmiegt („Mantelblätter“) oder mit ihrem hinteren Teile aufgerichtet 
und zugleich als Nischenblätter tätig (deshalb als Mantel-Nischenblätter 


el 


Fig. 1036. Odontosoria aculeata. (Nach Cnrısr.) Stück eines Blattes ('/, nat. Gr.). 


bezeichnet |vgl. Fig. 1038|), die anderen sind gewöhnliche Laubblätter. 
Die Mantelblätter bilden dicht übereinander gelagert und rasch absterbend 
Humus, der von den Wurzeln durchzogen wird. Die aufgerichteten Teile 
sammeln Humus, ähnlich wie die Nischenblätter der erwähnten Polypo- 
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dium-Arten. Die. Beziehungen zwischen Größe und Organisation treten 
bei diesen Farnen deutlich hervor. Nur durch die Ausbildung dieser be- 
sonderen Anpassungen sind sie imstande, die oft riesige Größe zu er- 
reichen, welche Arten wie Pl. grande und biforme (coronarium) zu den 
bizarrsten (estalten des Pflanzenreiches machen. 


Fig. 1037. Drynaria quercifolia (Buitenzorg 1886), auf etwa !/, verkleinert. 
Unten Nischenblätter, oben Laubblätter. 


Was das Verhältnis der Mantelblätter zu den Mantel-Nischenblättern 
betrifft, so ist wahrscheinlich, daß erstere aus einer Rück- und teilweise 
Umbildung der letzteren hervorgegangen sind. Wenn nur Laubblätter 
und Mantel-Nischenblätter vorhanden sind, so ist das Verhältnis dieser 
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Blattformen ein ähnliches wie bei den oben genannten Drynaria-Arten. 
Verlieren die Mantel-Nischenblätter die Fähigkeit der Verzweigung und 
ihren aufgerichteten Teil, so werden sie zu Mantelblättern. Solche treten 


Fig. 1038. Platycerium biforme (coronarium) (Buitenzorg 1886). Man sieht die geweih- 

föürmig verzweigten, von dem Baume, auf dem Platycerium wächst, herabhängenden 

Laubblätter und ein riesiges Mantel-Nischenblatt. links dessen anliegenden Mantelteil, 
rechts den verzweigten. 


übrigens auch bei den Keimpflanzen der mit Mantel-Nischenblättern ver- 
sehenen Formen auf. 

3. Niederblätter 
sind nur bei verhältnismäßig wenigen Farnen bekannt, nämlich bei Onoclea 
Struthiopteris und einigen Osmunda-Arten (O. regalis, cinnamomea). Dazu 
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kommen die als Speicherorgan dienenden Niederblätter der zwiebelförmigen. 
blattbürtigen „Adventivsprosse* von Öystopteris bulbifera. Sie entstehen 
dadurch, daß die Blattspreite auf einem verhältnismäßig späten (mit bloßem 
Auge deutlich sichtbaren) Entwicklungsstadium verkümmert '), während der 
Blatterund dem Knospenschutze dient. Bei OÖ. Struthiopteris finden sich 
übrigens auch Übergänge von den Laub- 
blättern zu den Niederblättern: solche mit 
reduziertem Spreitenteil. Bezeichnend für 
die früher herrschend gewesene idealistische 
Morphologie ist eine Außerung von STEN- 
EL?) über die Niederblätter von O. Stru- 
thiopteris: „Ihre Spitze trug eine, wenn auch 
noch so verkümmerte eingerollte Blattfläche 
„so dab ich ... sie nicht als Nieder- 
blätter ansehen kann ...“  Bezeichnend 
ist diese Äußerung deshalb, weil sie zeigt, 
wie die auf p. 315 hervorgehobenen gene- 
tischen Beziehungen der Laubblätter zu den 
Niederblättern von der idealistischen Mor- 
phologie vollständig verkannt wurden. 


4. Rückbildung an hygrophilen 
Formen. 


Die anatomische Ausbildung kann hier 
nur kurz berührt werden. Die meisten 
Farnblätter zeigen wesentlich denselben Bau 
wie die Blätter anderer Landpflanzen, d.h. 
sie besitzen eine (oft nicht sehr von dem 
darunter liegenden Gewebe verschiedene) 
Epidermis mit Spaltöffnungen und ein von 
Leitbündeln und Interzellularräumen durch- 
zogenes Mesophyll. Sie sind diesem Bau 
entsprechend nicht imstande, Wasser in 
beträchtlicher Menge von außen aufzu- 
nehmen. Bei einer Anzahl von Farnen 
aber, die an feuchten, schattigen Standorten 
leben, ist die Blattstruktur in ähnlicher Weise 
Fig. 1039. Trichomanes pusillum. vereinfacht wie bei den Blättern mancher 
Blatt (17 mal vergr.. L Lippen Wasserpflanzen: sie haben keine Spalt- 
des Indusiums, .J, M Mittelnerv, Öffnungen und (im physiologisch-anatomi- 

p Scheinnerven. schen Sinne) keine Epidermis, die Inter- 

zellularräume sind verschwunden. Die 

Blattfläche (von den Nerven abgesehen) wird bei manchen einschichtig 

und die Gewebegliederung sinkt so auf eine Stufe herunter, welche der 
der Laubmoose gleicht. 

Für uns ist von Interesse, dab ser Vorgang in verschiedenen Farn- 

gruppen unabhängig vor sich gegangen ist. Einige Beispiele mögen dies 

erläutern. 


!) Auch bei den ersten Blättern der an den fleischigen Nebenblättern von Ma- 
rattiaceen entstandenen Adventivsprosse verkümmert die Spreite gewöhnlich. 

2) Untersuchungen über Bau und Wachstum der Farne III (Nova acta Acad. 
Leop. Carol. 1860). 
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-  "Asplenium obtusifolrum L.') wächst an schattigen, sehr feuchten Stand- 
orten. Die Blätter können Wasser direkt von außen aufnehmen, sie haben 
keine Spaltöffnungen und keine Interzellularräume. Daß hier den ver- 
wandten Arten gegenüber eine Rückbildung vorliegt, kann um so weniger 
bezweifelt werden, als es sehr. nahe verwandte, zu derselben „Spezies“ 
(d. h. wohl Sammelart) gezogene Formen gibt, die noch Spaltöffnungen 
und Interzellularräume haben. 

Solche Übergänge sind bei den „hygrophilen“ Osmundaceen und den 
Hymenophylleen nicht bekannt, bis jetzt ist auch keine mit Spaltöffnungen 
versehene Form bei den Hymenophylleen aufgefunden. Unter den Ös- 
mundaceen haben zwar die Gattung Osmunda und Todea africana Blätter 
von gewöhnlichem Bau. Aber es sind schon seit lange einige Arten der 
(rattung Todea (T. pellucida, superba und Verwandte, welche die — teilweise 
als besondere Gattung betrachtete — Sektion Leptopteris bilden) durch ihre 
dünnen, durchscheinenden Blätter bekannt. Sie leben gleichfalls an schat- 
tigen feuchten Standorten, T. superba ist aber, wie ich mich in Neusee- 
land überzeugte, gegen nicht zu lange dauernde Trockenheit weniger emp- 
findlich, als man annehmen sollte. 

. Dasselbe gilt auch für manche Hymenophyllacen. Die Wider- 
standsfähigkeit gegen Austrocknung ist bei ihnen jedenfalls eine recht 
verschiedene, daß sie aber ganz überwiegend auf schattige, feuchte Stand- 
orte angewiesen sind, ist. zweifellos. Übrigens wird experimentell näher 
zu prüfen sein, wie weit die Wasseraufnahme durch die Blätter hier in 
Betracht kommt -— vermutlich verhalten sich auch darin die Arten ver- 
schieden. Es ist wohl möglich, daß für die gut bewurzelten Formen die 
Wasseraufnahme durch die Blätter keine große Bedeutung hat und die 
„Verdünnung“ des Blattgewebes hauptsächlich der Transpirationsförde- 
rung dient. Doch ist wohl kaum zu bezweifeln, daß die Wasseraufnahme 
bei den wurzellosen Formen von besonderer Bedeutung sein wird, ebenso 
bei denen, deren Blätter dem Substrat anliegen und mit Rhizoiden ver- 
sehen sind, wie dies z. B. bei Trichomanes bradypus der Fall ist, dessen 
an Baumrinden angeschmiegte Blätter mir in Südamerika auf den ersten 
Blick den Eindruck eines riesigen, reich verzweigten thallosen Lebermooses 
machten. 

Eine Anzahl von Trichomanes-Arten sind dadurch ausgezeichnet, dab 
sie nicht nur in ihrem Haut- und Grundgewebe, sondern auch in ihrem 
Stranggewebe Rückbildungserscheinungen aufweisen. 

Namentlich sind hier die zu nennen, welche „Scheinnerven“ besitzen. 
Betrachtet man das in Fig. 1039 abgebildete Blatt von Trichomanes 
pusillum, so sieht man außer dem Mittelnerven M noch eine Anzahl das 
Blatt durchziehender Stränge. Das sind die Scheinnerven. Sie enthalten 
keine Tracheiden und Siebröhren mehr, sondern bestehen nur aus Skleren- 
 chymfasern mit oder ohne „Deckzellen“ ?), oder auch aus letzteren allein. 
Diese Scheinnerven sind teilweise noch mit dem Mittelnerven in Verbindung. 
manche davon zeigen sogar auch gabelige Verzweigung. Andere durch- 
laufen ohne Zusammenhang mit dem Mittelnerven einen kleineren oder 
größeren Teil der Blattspreite.e Daß diese Scheinnerven rückgebildete 
Blattnerven darstellen wird, — auch abgesehen von ihrer Anordnung — 
durch Ubergangsformen dargetan. Es ist damit natürlich nicht gesagt. 


1) Vgl. GIESENHAGEN, Über hygrophile Farne, ‘6. Bd., 1892, p. 157. 
2) Kurze, mit verkieselten Wänden versehene Zellen, welche von Karsıkn als 
Schutzorgane der zarten Blätter gegen Schneckenfraß aufgefaßt werden. 


Rr- 
USE 
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daß überall, wo ein Scheinnerv ist, früher ein wirklicher Blattnerv war. 
Die Rückbildung der Nerven kann soweit sehen, daß überhaupt keine 


Fig. 1040. Stenochlaena sp. (aus Luzon, Philippinen) nach Cskiıst. 
Sproßstück mit einfach gefirderten, derben Lanbblättern und feiner 
zerteilten „Wasserblättern“. ?/, nat. Gr. 


Tracheiden mehr im Blatte vorhanden sind. So in den sterilen Blättern 
von Trichomanes Mosleyi!). Daß die fertilen noch einen mit Tracheiden 


!) G. Karsten, Morphol. und biol. Untersuchung über einige Epiphytenformen der 
Molukken, Ann. du jard. bot. de Buitenzorg. Vol. x p. 135. 4 
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versehenen Blattnerven erhalten, ist ein Beweis dafür, daß bei den sterilen 
Blättern eine Rückbildung vorliegt — sie erinnern darin an die von 
Psilotum. 

Waren es bei den bisher genannten Pflanzen die sämtlichen Blätter 
einer Pflanze, welche hygrophile Rückbildung erfuhren, so trifft diese bei 
anderen Farnen nur einzelne Blätter oder Blatteile. während andere den 
gewöhnlichen Bau beibehalten. 

Sie ıst besonders bekannt geworden bei (systematisch noch näher 
aufzuklärenden!)!jStenochlaena-Arten der östlichen Tropen. welche KARSTEN 
und Carıst geschildert haben. 

Stenochlaena klettert mit tauartigen Sprossen weit an den Baum- 
stämmen hinauf. An der Basis ist das Rhizom umhüllt von Blättern, die ganz 
anders aussehen als die starren. gefiederten gewöhnlichen Laubblätter 
(Fig. 1040). Sie liegen dem Baumstamm an, sind von hymenophyllaceenähn- 
lichem zarten Bau (sie sind oft nur 2-3 Zellaeen dick. haben aber noch 
Spaltöffnungen). Namentlich ihre feine Zerteilung macht sie den Laub- 
blättern ganz unähnlich. Vermutlich sind sie direkt benetzbar und können so 
"der Wasseraufnahme dienen. Es 
wäre aber auch möglich, dab sie 
als eine Art .„Schattenblätter“ 
der Assimilation und Transpira- 
tion zugute kommen. Ohne 
experimentelle Prüfung dieser 
höchst interessanten Gebilde ist 
über sie nichts Sicheres auszu- 
sagen. Vielleicht stellen sie auch 
eine Jugendform dar — kurz 
sie sind derzeit noch höchst 
rätselhafte Bildungen. Merk- 
würdig. daß Rumenivs sie nicht 
schon entdeckt hat! 

Daß man mit Vermutungen 
über die Funktion sich sehr 
täuschen kann, zeigt der Fall von 
Hemitelia capensis. Änder 
Basis des Blattstieles der großen. 
reichverzweisten Blätter befin- 
den sich merkwürdige von den 
weiter oben stehenden sehr ver- 
schiedene Fiedern (Fig. 1041). 
die so hymenophylleenähnlich 
aussehen. daß TauNBERre sie als 
„Trichomanes incisum“ beschrie- Fig. 1041. Hemitelia capensis. Habitus einer 
ben hat. Wie fremdartig sie Pflanze (nach Lorsr). An der Basis der Blatt- 
sind. zeigt auch die Tatsache. stiele die andersgestaltigen Fiedern. 
daß man sie mit dem sinnlosen 
Namen „Adventivfiedern“ und auch als „.Aphlebien“ *) bezeichnet hat. Es 
ist klar, daß sie nichts anderes darstellen. als die auch bei einigen anderen 
Cyatheaceen an der Blattbasis stehenden gehemmten Fiedern. Da sie aber 


„) An der amerikanischen St. sorbefolia habe ich niemals die eigenartigen „Wasser- 
blätter“ gesehen, ich zweifle nicht daran, dab die ostasiatische Art eine andere ist. 
2, „Was man nicht deklinieren kann, das sieht man als Aphlebium an!“ 
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nur sehr kleine Interzellularräume und nur auf Einer Blattseite Spalt- 
öffnungen haben, so stellte ich sie in der 1. Auflage d. B. den „Wasser- 


Fig. 1042. Hemitelia capensis. (Nach Carısr.) Links oben ein ganzes 

stark verkleinertes Blatt einer jungen Pflanze mit basalen dünnen Fiedern. 

Letztere sind in den übrigen Abbildungen von den Blättern älterer Pflanzen 
dargestellt. 


blättern“ von Stenochlaena an die Seite (worin mir andere gefolgt sind!). 
Indes sind diese Blatteile nach MARLOTH nicht benetzbar, deshalb läßt sich 
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Arten bzw. -Formen, welche als 
. schwimmende Wasserpflanzen 


ihre aufgeblasenen Blattstiele 
habe ich früher, von Britisch- 


‘ wähnt ?). Neuerdings ist Ü. cor- 


horizontal ab und liegen dem 
 Wasserspiegel als Schwimm- 
- blätter auf. Spaltöffnungen ha- 


‘der Unterseite. Sogar bei Über- 
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die frühere Vermutung nicht aufrecht erhalten. Freilich die MarLor#'s'), 
daß sie wie die Stipulae anderer Pflanzen die jungen Blätter beschützen sollen, 
wohl ebensowenig. Wenn sie eine Funktion haben, so besteht diese wohl 
eher in der Transpirationsförderung, zumal H. capensis an gleichmäßig 
feuchten nassen Standorten wächst. — Hier ist die morphologische Deu- 


tung also zweifellos, die biologische sehr unsicher. Wenn die Basal- 


fiedern nur in geringer Zahl entwickelt wären, würde man sie wie bei 
Oyathea Beyrichiana u. a. — eben wie bei manchen Öycadeen —- nur für 
basale Kümmerformen der gewöhnlichen Fiedern halten. Ihre starke Ent- 
wicklung und ihr von dem der anderen Fiedern abweichender Bau aber 
legt die Frage nach einer besonderen Funktion rahe. Leider ist man, 
wie aus dem Vorstehenden erhellt. bis jetzt über Vermutungen nicht hinaus- 
gekommen. 


Schwimmblätter. 


Schwimmblätter sind vorhanden unter den isosporen Farnen beı 
ÜÖeratopteris cornuta, unter den Heterosporen bei Marsilia (neben „Luft- 
blättern“), Salvinia und Azolla. 

' Wie bei anderen Gefäßpflanzen sind auch bei den Pteridophyten die 
Schwimmblätter namentlich dadurch ausgezeichnet, daß sie Spaltöffnungen 
nur auf der Oberseite führen. 


1. Ceratopteris. Während die gewöhnlich bei uns kultivierte, in den 


Tropen weit verbreitete, C. thalictroides eine weitverbreitete Sumpfpflanze ist, 


gibt es andere Üeratopteris- 


leben. Eine solche, ausgezeichnet 
durchSchwimmblätter und durch 


Guiana, wo ich sie auf Wasser- 
gräben 1890 häufig antraf, er- 


nuta (Fig. 1043) in die Gärten 
eingeführt worden. Die ersten 
breiten Blätter wachsen nicht 
aufrecht, sondern biegen sich 


ben sie nur auf der Oberseite, 
selbst 8cm lange Blätter hatten 
noch keine Spaltöffnungen auf 


r . Fig. 1043. Ceratopteris cornufa. Habitusbild 
gangsblättern zu den fertilen Er schwimmenden Pflanze ('/,), die eine Menge 
fehlten sie noch. Bei ©. thalic- „Adventivsprosse“ gebildet hat. 


troides dagegen fanden sich an 
2cm langen Blättern zahlreiche Spaltöffnungen auf der Unterseite, die 
Blätter legen sich auch nicht auf den Wasserspiegel, sie sind im Verhält- 
nis länger und schmäler als die von CO. cornuta. Daß diese eine typische 


) R. MartorH, The flora of South Africa, Vol. I p. %5. 
?) GoEBEL, Pflanzenbiol. Schilderungen (1891) p. 281. 
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Wasserpflanze ist, zeigt sich auch an ihrem raschen Wachstum und der 
ungemein reichen Bildung blattbürtiger Sprosse. Fig. 1043 stellt eine 
Pflanze dar, die ursprünglich klein war, und nach 8 Wochen im Viktoria- 
Hause schwimmend eine aus zahlreichen Pflanzen bestehende Masse ge- 
bildet hatte, die einen Durchmesser von !/, m besaß. 

2. Mit Ceratopteris cornmuta stimmen die Marsilia-Arten biologisch 
insofern überein, als bei ihnen (wenn sie im Wasser wachsen) Schwimm- 
blätter als Jugendform auftreten, die, wie schon A. Braun nachwies, 
auch an älteren Pflanzen nach Versenkung in tieferes Wasser wieder 
auftreten können. Wie ım 1. Teile p. 35 erwähnt ist, konnte der Verf. 
die Bildung der Schwimmblätter an überwinterten Landpflanzen von M. 
quadrifolia außerhalb des Wassers dadurch herbeiführen, daß er sie bei 
höherer Temperatur (30°, zeitweilig auch mehr) in einem sehr feuchten 
Raum kultivierte. Die Blätter waren schon nach 14 Tagen in größerer 
Menge aufgetreten. Sie erreichten eine größere Länge als die Landblätter 
(15 cm lange Blattstiele). Sie hatten Spaltöffnungen nur auf der Oberseite, 
auf der Unterseite waren am Rande der Fiederblättchen einzelne vor- 
handen, die auch an den normalen Schwimmblättern sich finden und (wahr- 
scheinlich bisher übersehene) Wasserspalten darstellen. Eine Vermehrung 
der Spaltöffnungen auf der Oberseite (gegenüber den Luftblättern), wie 
sie nach HILDEBRAND bei den typischen Schwimmblättern eintritt, war da- 
gegen bei diesen auf dem Lande hervorgerufenen Schwimmblättern nicht vor- 
handen. Mehrfach traten auch die niedrigeren Stufen der Primärblätter 
(Fig. 1029) bei diesen getriebenen Pflanzen auf. Das zeigt also, daß ganz 
unabhängig vom Medium Schwimmblätter hervorgerufen werden können. 
Notwendig dazu ist ein relativer Mangel an Assimilaten und reichliche 
Wasseraufnahme unter Heruntersetzung der Transpiration. Also sind es, 
wie das in vielen anderen Fällen gezeigt wurde, Ernährungsverhältnisse, 
welche ausschlaggebend sind, genau wie bei den Marchantien, deren 
Wasserformen der Hauptsache nach auch auf dem Lande hervorgerufen 
werden können, weil sie wesentlich nur .Jugendstadien wiederholen. 

Salvınia. Bekanntlich hat diese Gattung zweierlei Blätter: Schwimm- 
blätter und Wasserblätter: erstere einfach, letztere scheinbar büschelförmig 
verzweigt ins Wasser hinunterhängend. 

Die Schwimmblätter haben nur auf der Oberseite Spaltöffnungen, 
die, wie es scheint, die Spalte ständig offen halten. Während die von 
S. natans auf dem Wasserspiegel im entfaltetem Zustand flach ausge- 
breitet sind, haben die von S. auriculata eine eigentümlich kahnförmige 
Gestalt (Fig. 1044). Da die Blätter von Salvinia im Knospenzustand ge- 
faltet sind, kann man sagen, daß die Kahnblätter von S. auriculata die 
Entfaltungsbewegung nicht vollständig ausführen. 

Zweifellos hängt dies mit den Lebensbedingungen zusammen.: Einer- 
seits ist an den kahnförmigen Blättern die Transpiration bedeutend ge- 
ringer als wenn sie flach ausgebreitet wären, andererseits die Bengtzung 
ganz unmöglich gemacht. Beides ist bedingt durch das reichliche Vor- 
handensein eigenartiger „Büschelhaare“ !) auf der Oberseite dieser Blätter, 
welche Luft zwischen sich festhalten. 

Die Kahnblätter sind die „Sonnenblätter“ der Pflanze. Es ist leicht 
verständlich, daß eine auf offenem Wasserspiegel schwinnmende mit recht 
unvollkommenen Wasserleitungsbahnen ausgerüstete Pflanze unter der Ein- 


!) Eigentlich sind es Haare, die auf einer stielförmigen Hervorwölbung des Blatt- 
gewebes entspringen. 
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wirkung der Tropensonne Schutz gegen zu starke Belichtung, Erwärmung 

und Transpiration bedarf. 
E- Besonders lehrreich {aber ist es. wie rasch die Pflanze „Schatten- 
blätter“ bildet, wenn sie bei geminderter Lichtintensität kultiviert wird. 
Diese sind flach ausgebreitet (Fig. 1045 II), und dunkler grün als die 
Kahnblätter, die Blattfläche ist nämlich nur mit kurzen Büschelhaaren 
besetzt. Diese Blätter gleichen also ganz denen von S. natans. Die 
kurzen Haare genügen auch hier 
als Schutz gegen starke Benetzung, 
können aber als Tr: anspirationsschutz 
nicht wesentlich in Betracht kom- 
men. Ohne Zweifel handelt es 
sich hier um einen Rückschlag auf 
die Jugendform (p. 404), der auch 
durch andere Ernährungsminde- 
rungen als durch Lichtabnahme her- 
vorgerufen werden kann. DiePflanze 
ist so plastisch, dab sie wie kaum 
eine andere sich zu solchen Ver- 


@ 1 
Fig. 1045. (Schematisch.) Blattquer- 
Fig. 1044. Salvinia auriculata. Habitusbild. schnitt von Salvinia auriculata. 
Schwimmblätter kahnförmig, an den Wasser- I. Liehtblatt, 1]. Schattenblatt. 
_ blättern mehrere Sporokarpien sichtbar. (3mal vergr. 


suchen empfiehlt und die Habitusänderung ist eine ungemein auffallende. 
Hier genüge es, auf die Reaktionsfähigkeit hinzuweisen, die Bedingungen 
_ im einzelnen sind experimentell festzustellen -Y 
Was die Wasserblätter von Salvinia betrifft, so hat man sie lange 
“ für Wurzeln gehalten, und es ist auch nicht zu bezweifeln, daß sie physio- 
Me hbeisch namentlich durch Wasseraufnahme (die aber wohl auch durch 
_ die Unterseite der Schwimmblätter erfolgt) deren Stelle vertreten. 
Eigentümlich ist, daß Übergangsbildungen zwischen Schwimm- und 
 Wasserblättern nie beobachtet worden sind. : 


Die Verzweigung der Wasserblätter bedingt zusammen mit ihrer 
: 2) Namentlich fragt es sich auch, wie andere Bedingungen als das Licht (Nähr- 
stoffzufuhr usw.) einwirken. 
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langgestreckten Gestalt eine bedeutende Oberflächenvergrößerung, welche 
durch zahlreiche Haare noch erhöht wird. 

Die büschelförmige Anordnung der Zipfel der Wasserblätter beruht 
aber nicht, wie man annehmen könnte, auf einer radiären Verzweigung, 
sondern darauf, daß die zweizeilig erfolgende Auszweigung stark nach 
Einer Seite hin gerichtet ist. Die Verzweigungsebenen der Blattzipfel 
höherer Ordnung fallen deshalb mit denen niederer Ordnung nicht zu- 
sammen. Wenn die Stücke zwischen den einzelnen Blattzipfeln sehr kurz 
bleiben, wird die erwähnte büschelförmige Anordnung zustande kommen. 

Wenn man sich ein Bild für das Zustandekommen der Wasserblätter 
zu machen sucht, so könnte man darauf hinweisen, daß auch bei Samen- 
pflanzen die Wasserblätter häufig feiner zerteilt sind, als die Schwimm- 
blätter. Allein in diesen Fällen stellen die Wasserblätter stets die Jugend- 
form vor), die dann — wie die Schwimmblätter von Marsilia — unter 
Umständen auch im späteren Alter wieder auftreten kann. 

Bei Salvinia ist das nicht der Fall. Die Keimpflanze bildet zunächst 
nur Schwimmblätter (deren erstes, das Schildchen, sich durch besondere 
Gestaltung auszeichnet) ?), die Wasserblätter treten erst später auf. 

Nun sind die Z ipfel de Wasserblätter von Salvinia aber auch Sporophylle, 
an deren Enden Makro- oder Mikrosporangien angelegt werden. Das 
dürfte ihre primäre Funktion gewesen sein, die reichere Verzweigung dürfte 
nicht durch das Medium bedingt sein, sondern derselbe Vorgang, den wir 
auch bei den Sporophyllen von Schizaea, den Marsiliaceen u. a. zu schildern 
haben werden. 


Man könnte, da je ein Wasser- und ein Luftblatt von- Salvinia dicht 
nebeneinanderstehen, annehmen, daß beide eigentlich zusammengehören, das 
Wasserblatt also ähnlich wie bei Azolla dem sporangientragenden Blatteil (den 
fertilen unteren Teil eines Laubblattes darstelle). Allein diese Annahme (welche 
die Gestaltung von Salvinia und Azolla in Übereinstimmung bringen würde) wird 
entwicklungsgeschichtlich nicht gestützt. Es würden dann die Luftblätter von Nal- 
vinia den sein, je eines mit und eines ohne Wasserblattanhang, und die 
Seitensprosse würden auf den vollständiger ausgestatteten Blättern zwischen 
Luftblatt- und Wasserblatteil entspringen. Das sind, ebenso wie die Entwick- 
lungsgeschichte, Gründe gegen die angeführte Annahme. Sie wird sich also 
nicht durchführen lassen. Wohl aber wird die, daß die Wasserblätter eigent- 
lich ins Wasser herunterhängende Sporophylle seien dadurch gestützt, daß sie 
bei der Keimung erst nach den Luftblättern auftreten. Daß sie zunächst 
steril bleiben ist kein Grund gegen die hier angenommene Herkunft. Es 
liegt dann die Sache ähnlich wie bei den Vitis-Ranken, die als steril ge- 
wordene Blütenstände zu betrachten sind. 


Bei Azolla°) handelt es sich nicht wie bei Salvinia um eine ver- 
schiedenartige Ausbildung von Blättern, die an Einer Sproßachse stehen, 
sondern, was biologisch auf dasselbe hinauskommt, um die verschiedene 
Ausbildung von Teilen eines und desselben Blattes. 

Jedes Blatt besteht aus zwei Lappen: einem oberen und einem unteren, 
die sich nach Bau und Funktion verschieden verhalten. Der nach oben 
gerichtete Blattlappen dient als Assimilationsorgan. Seine morphologische 
Unterseite ist nach oben gerichtet und hat eine dementsprechende » 


!) Vgl. GoEBEL, en Schilderungen p. 308 ff. 
?) Vgl. a. a. 0. p- 
LE a Über Azolla, Jena 1873. 


u u a Ed a 


Oberseite der Oberlappen 
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rewebeausbildung (p. 497). Hier finden sich palissadenähnlich gestreckte 
Zellen und zahlreiche Papillen, welche jedenfalls mit zur Unbenetzbarkeit 
dieser Blattseite beitragen. 
Auf der (nach unten lie- 
genden) morphologischen 


finden sich die eigentüm- 
lichen, von einer Nosto- 
cacee bewohnten schleim- 
absondernden ') Höhlen, 
die gewöhnlich allein vom 
Azollablatte besprochen 
werden. 

Ganz anders ist der 
Unterlappen gebaut: er 
besteht großenteils nur 


u Einer Zellschicht, nu Fig. 1046. Azolla filieuloides. J/. Habitusbild eines 
ein mittlerer, aber etwas Sprosses von oben (vergr.). II. Querschnitt durch eine 
nach oben hin gelegener Knospe, drei Blattpaare gezeichnet o,, «, usw.: Ober- 
Pal ist mehrschichtig. und Unterlappen der betrefienden Blätter. An den zwei 
Hier findet sich auch bersten Blättern ist die Lage des Palissadenparenchyms 


? e durch Schraffierung angedeutet; in /. sieht man (punk- 
etwas chlorophyllhaltiges tiert) die von Anabaena bewohnten Blatthöhlungen 
Gewebe und (auf der durchschimmern. 


Oberseite) eine Anzahl 

Spaltöffnungen, es ist zugleich die Stelle, welche, wie der Querschnitt 
zeigt, von den Oberlappen am wenigsten gedeckt ist, also noch am meisten 
Licht erhält. 

Zunächst ist klar, daß die jugendlichen Teile durch diese Einfaltung. 
Lappenbildung und Deckung vortrefflich geschützt sind. Sodann zeigte 
der Versuch, daß der untere Blattlappen auf seiner Außenseite benetzbar 
ist und Wasser aufnimmt. Läßt man wurzellose Stücke auf einer schwachen 
Methylenblaulösung schwimmen, so zeigt sich bald der Zellinhalt teilweise 
blau gefärbt. Die Wasseraufnahme erfolgt hier also nicht allein durch 
die Wurzeln, sondern auch durch die Blattunterlappen, die somit eine 
doppelte Funktion (neben der nur wenig ins Gewicht fallenden Assimi- 
lationstätigkeit) haben: Schutz der Knospe und Wasseraufnahme. Der 
chlorophyllreiche Oberlappen ist dagegen, wie erwähnt, vor allem Assimi- 
lationsorgan. Er tritt nirgends mit dem Wasser in Berührung und hat 
auf beiden Seiten Spaltöffnungen, während diese sonst bei Schwimmblättern 
auf der dem Wasserspiegel anliegenden Seite zu fehlen pflegen. Diese 
Eigentümlichkeiten ermöglichen eine ausgiebige UÜ-Assimilation und diese 
(vielleicht auch die oben erwähnte Art der N-Gewinnung) das bekannte 
rasche Wachstum von Azolla. 

Daß die lufthaltigen Räume zwischen den Blattlappen auch die 
Schwimmfähigkeit erhöhen und die Oberlappen durch ihre Lage ähnlich 
wie dies bei Salvinia auriculata der Fall ist, gegen übermäßige Insolation 
geschützt sind, kommt dazu. 


!) Daß es sich um schleimabsondernde Organe handelt, habe ich vor Jahren her- 
vorgehoben: die Bedeutung der Symbiose mit Anabaena wird sich erkennen lassen, wenn 
die Stoffwechselerscheinungen bei den Cyanophyceen genauer bekannt sind. Os hat. 
wie p. 656 angeführt wurde, neuerdings angezeben, daß Azolla den freien Stickstoff 
der Atmosphäre zu assimilieren vermöge — ob durch die Anabaena oder dieser anhaftende 
Bakterien ist aber unbekannt. 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 2. 68 
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3. Kapitel. 
Mutationen bei Farnen. 


s 1. Allgemeines’). 


Während bei den Lycopodinen (außer der viviparen Isoetes, die im 
nächsten Abschnitt zu erwähnen sein wird), Equisetaceen und eusporangiaten 
Farnen erbliche Abänderungen in der Jetztzeit so gut wie gar nicht be- 
obachtet sind, treten solche bei leptosporangiaten Farnen in großer 
Mannigfaltigkeit auf. 

Die Erblichkeit der Abänderungen ist dabei eine ungleich starke. 
Manche treten nur vorübergehend auf, um später — wenigstens für 
die äußerliche Beobachtung — zu verschwinden. So findet man nicht 
selten die unten zu erwähnenden Gabelungen nur an einzelnen Blättern 
eines Stockes, der sie später nicht mehr zeigt, auch bei den aus Sporen 
solcher Pflanzen erwachsenen Keimpflanzen tritt sie nicht auf?). Auch 
die Aposporie, die in Fig. 410 bei Asplenium dimorphum abgebildet wurde, 
trat nur einmal auf. | 

In anderen Fällen ist das Auftreten der Mutationen abhängig von 
bestimmten äußeren Faktoren. Wenn diese nicht vorhanden sind, tritt 
ein Rückschlag zur „Normalform“ ein, von der aber .die betreffenden 
Pflanzen trotzdem verschieden sind eben durch die nur „latent“ vor- 
handene Fähigkeit unter bestimmten Umständen Blätter von abweichen- 
der Gestalt ausbilden zu können. So bei Polypodium vulgare f. tricho- 
manoides (Fig. 1048), Scolopendriumformen, Nephrolepis (Fig. 27) u. a. 

Es ist auch wahrscheinlich, daß äußere Bedingungen schon das erste 
Auftreten der Mutationen bedingen (das wohl bei den Reduktionsteilungen 
im Sporangium eingeleitet wird). Wenigstens ist es ganz auffallend, daß 
bei weitem die meisten auffallend abweichenden Farnformen in England 
gefunden worden sind?). Es kommt dies sicher nicht einfach daher, daß 
man diesem Gegenstand dort besondere Aufmerksamkeit gewidmet hat. 
Das war gewiß der Fall. Aber der Verf. hat Jahre lang an verschiedenen 
Standorten, wo Scolopendrium vulgare, Athyrium filix femina, Aspid. filıx 
mas, Blechnum und andere Farne zu Tausenden wachsen, nach Abände- 
rungen gesucht, ohne mehr als die oben genannten kleinen Variationen 
(gelegentliche Gabelung) und einige verarmte („depauperate*) Formen zu 
finden — änderen ist es ähnlich ergangen. 

Die Erblichkeit bei der Spcrenaussaat ist für eine Anzahl von Muta- 
tionsformen erwiesen *). Das Auftreten von „Rückschlägen* kann dabei 
auch ein scheinbares sein, da fremde Sporen den Blättern leicht anhaften, 
besonders da, wo Farne verschiedener Art in größerer Menge zusammen- 
stehen. Viele der Mutationsformen werden, da sie „schöner“ sind, als 
Stammformen in Gärten gezogen. Es wäre aber ein Irrtum zu glauben, dab 


!) Vgl. GoEBEL, Die Bedeutung der Mißbildungen für die Botanik, Abh. der Schweiz. 
naturf. Gesellsch., 1906. 

..2) Vgl. z. B. Heıneronn a. a. ©. p. 30. Es ist natürlich nicht gesagt, daß nicht 
unter bestimmen, in den Versuchen nicht verwirklichten Bedingungen die Gabelungen 
doch eintreten können, 

®) Vgl. Drurry, British ferns and their varieties. London (o. J.). 
*) Vgl. pe Bary, Über apogame Farne usw., Botan. Zeitung, 1878, p. 451ft., Hrır.- 
BRONN 4.2.0., und die daselbst angeführte Literatur (Beobachtungen von DRUERY U. &.). 
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sie in Gärten entstanden seien. Sie sind — oft nur in Einem Exemplar 
— im Freien gefunden und in Gärten dann weiter kultiviert worden. 

In manchen Eigentümlichkeiten erinnern die Mutationen der Farne an 
das Verhalten, das Bastarde aufweisen. So sind viele ganz steril oder mit 
verkümmerten keimunfähigen Sporen versehen. Z. B. Polypodium vulgare 
f. cambricum, f. trichomanoides, Nephrolepis Duffii (Sporangien nie be- 
obachtet), Nephrolepis exaltata f. todaeoides (Sporangien, namentlich an 
Rückschlagsblättern reichlich vorhanden, Sporen stets schlecht entwickelt), 
Scolopendrium vulgare f. crispum, f. cristatum viviparum, Athyrium filix 
femina f. acrocladon, f. Pritchardii, f. Victoriae, Adiantum tenerum f. 
Farleyense. Die Sterilität ist nicht immer eine absolute. Es treten ge- 
legentlich bei manchen keimfähige Sporen auf, und eine dem Adiantum 


 Farleyensi nahestehende Form mit gut entwickelten Sporangien ist neuer- 


dings von Holland aus in den Gärten verbreitet worden — ob die Form 
als (vegetative) Mutation von A. Farleyense oder sonstwie entstand, scheint 


nicht festgestellt zu sein. 


Auch können vegetative Spaltungen auftreten (ob rein oder nicht, 
wird sich nur durch längere Kultur entscheiden lassen)'). Es ist aber 
nicht wahrscheinlich, daß die meisten dieser Mutationen hybridogenen Ur- 
sprungs sind. Eine Kreuzung einzelner Mutationsformen ist von den 
Farnzüchtern mit Erfolg ausgeführt worden, aber natürlich nur bei den 
Formen möglich, welche nicht apogam sind. 

Nephrolepis Duffii ?) ist besonders merkwürdig dadurch, daß sie nur 


‚als Mutationsform d. h. in der „Normalform“ nicht bekannt ist. Sie soll 


von der Duke of Yorks-Insel eingeführt sein. Sollte sie dort in größerer 
Menge vorkommen, so wäre dies das einzig bekannte Beispiel für weitere 
Verbreitung einer solchen Mutation, was durch die Ausläuferbildung er- 
möglicht wird. 

Die meisten Farnmutationen sind den Stammformen gegenüber offen- 
bar im Nachteil. Nicht nur dadurch, daß sie bezüglich der Sporenbil- 
dung oft zurückstehen, sondern auch durch die weniger „zweckmäßige“ 
Gestaltung ihrer Vegetationsorgane. So gibt es Formen von Athyrium 


 fFilix femina, welche an der Spitze ihrer Blätter durch wiederholte Ver- 


zweigung so dichte Knäuel bilden, daß die Blätter dadurch nicht nur ın 
ihrer Assimilationsarbeit gestört sind, sondern auch, wie ich öfters beob- 
achtete, durch die starke Beschwerung an der Spitze vom Regen leicht 
niedergeschlagen werden. Ahnliches gilt von dem in Fig. 1047 abge- 
bildeten Scolopendrium. 

Das schließt aber natürlich nicht aus, daß andere Mutationen nützlich 
sind, oder unter bestimmten Umständen sein könnten. Bei Nephrolepis Duffii 
(Fig. 1049) z. B. tritt eine bedeutende Verminderung der Blattfläche ein. 
‚Jede Fieder teilt sich in zwei annähernd gleich große Stücke, von denen 
eines sich über das andere herschiebt. Würde man diese Pflanze irgendwo 


an verhältnismäßig wasserarmen Standorten antreffen, so würde jeder 


„Okologe“* in der Blattgestaltung eine „zweckmäßige*“ Anpassung zum 
Transpirationsschutz finden! 
Es ist wahrscheinlich, daß viele Blattgestaltungsverhältnisse bei Farnen 


. durch solche zufälligen Mutationen entstanden sind. Die Blattbildung von 
Azolla z. B. erinnert durchaus an die Gestaltung der Blattfiedern von 


!) Vgl. z. B. Drurry in Gardener’s chronicle, June 7 1902. 

?) Goeser, Nephrolepis Duffii, Flora 97 (1907) p. 38. Ob die dort geäußerte An- 
nahme, daß N. Duffii zu N. cordifolia gehört, zutrifft, oder eine andere Art in Betracht 
kommt, muß vorläufig dahingestellt bleiben. 

68* 
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N. Duffii — ob sie ebenso zustandegekommen ist, ist natürlich damit noch 
nicht gesagt. | 

Das Weiterbestehen von Mutationsformen wird bei einigen auch da- 
durch erleichtert, daß sie apogam sich fortpflanzen. Das ist z. B. nach- 
gewiesen bei Aspidium Afilıx mas f. grandiceps'), Asp. aculeatum var. 
eruciato-polydactylon, Asp. angulare f. grandidens (neben normal sexueller 
(?) Fortpflanzung), Asp. angulare f. foliosum multifidum ?), Athyr. filix 
femina, f. clarissimum (apogam u. apospor), Scolopendrium-Formen u. a., 
Polypodium vulgare f. pulcherrimum (nach unveröffentlichten Beobach- 
tungen des Verf.), Scolopendr. vulgare ?) f. ramosissimum !) (neben an- 
scheinend sexueller Fortpflanzung). Aspidium dilatatum f. cristatum 
sracile ?). 

Es geht daraus wohl hervor, daß die Mutationsformen mehr zur Apo- 
gamie neigen, als die normalen, bei denen ja ebenfalls Apogamie auftritt. 
Auch Aposporie findet sich bei manchen „Formen“ (vgl. p. 418). 


Ss 2. Die Eigenschaften der Mutanten. 


Schon aus dem oben Gesagten ergibt sich, daß die Mutation nach 
verschiedenen Richtungen hin gehen kann. Abgeändert werden kann die 
Art der Fortpflanzung (Aposporie, Apogamie), die Ausbildung des Pro- 
thalliums und die Gestaltung des Sporophyten sowie die Zahl der Chro- 
mosomen’°). | 

Wir beschränken uns hier auf die Besprechung der Gestaltungsver- 
hältnisse der Sporophyten und fassen auch dabei nur die Ausbildung der 
Blätter ins Auge. 

Abgesehen davon, daß die aufzuführenden Beispiele zeigen, daß die 
Mutationen „richtungslos“ vor sich gehen, sind sie auch dadurch von be- 
sonderem Interesse, daß gleichartige Mutationen sich innerhalb ver- 
schiedener Arten und Gattungen wiederholen und daß manche davon 
übereinstimmen mit Gestaltungsverhältnissen, welche bei anderen Farnen 
als „normale“ auftreten. Es wäre also ganz verkehrt diese Mutations- 
formen als „Mißbildungen“ in Verruf zu tun — sie bieten im Gegenteil 
ein noch kaum in Angriff genommenes wertvolles Untersuchungsmaterial 
für viele allgemeine Fragen und dies ist der Grund, weshalb sie auch hier 
erwähnt werden. | 

Die wichtigsten dem Verf. bekannt gewordenen Mutationen sind 
folgende: | 

1. Verzwergung‘). 

Dabei kommen natürlich nur solche Formen in Betracht, bei denen 
der Zwergwuchs auch unter sonst optimalen äußeren Bedingungen bei- 
behalten und auf die Nachkommen vererbt wird, also nicht induziert ist. 
| Beispiele sind aus verschiedenen Gattungen bekannt. Von Polypodium 
vulgare gibt es eine Form mit winzigen Blättern°), der man den (jeden 
Philologen aufs tiefste entrüstenden) Namen „parvissimum“ beige- 
legt hat. 


!) HeıLerons, Apogamie, Bastardierung und Erblichkeitsverhältnisse bei einigen 
Farnen, Flora 101 (1910). 

?) Lang, On apogamy and the development of sporangia upon fern prothalli, Phil. 
transaetions of the royal society of London, Vol. 190 (1898). 
3) Vgl. FArmer und Dicgy a. a. O. p. 185. 

*, Vgl. eine spätere Mitteilung über Zwergfarne an anderem Ort. 

5) Über die Erblichkeitsverhältnisse habe ich keine Angaben gefunden. 
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Von Aspidium wurde Asp. filix mas f. pumilum untersucht, deren 
Blätter etwa '/,, der normalen Blattgröße erreichen. Auch Adiantum- 
Arten haben Zwergformen ergeben, so Ad. cuneatum f. mundulum u. a. 
Dasselbe gilt von Platyc. Willinkii f. pygmaeum. Von Aspidium angu- 
lare gibt es ebenfalls eine „parvissiinum“-Form, deren sporangientragende 
Blätter etwa '/, der Größe der Normalform erreichen. Diese durch 
Mutation entstandenen Zwergfarne sind deshalb von besonderem Interesse, 
weil manche in der freien Natur vorkommende als besondere Arten be- 
schriebene Farne offenbar auf dieselbe Weise aus größeren entstanden 
sind, deren Eigentümlichkeiten sie zum Teil noch in fremdartiger Weise 
weiterführen !) (ähnlich wie kleine Menschen, die in Kleidern von größeren 
stecken), während andere verzwergte Formen, wie kleine Hymenophylleen 
die ihnen überflüssigen Gestaltungsverhältnisse z. B. den Besitz von Wurzeln, 
ein kräftiges System von Blattnerven usw. abgestreift haben. 


2. Bildung blattbürtiger Sprosse. 


Fig. 1047 zeigt ein Blatt einer Scolopendriumform, dessen Oberseite 
zahlreiche „Adventivknospen“ trägt, welche eine Vermehrung der Pflanze 
unabhängig von der Sporenbildung ermög- 
lichen. Die Normalform hat solche spontan 
entstandenen blattbürtigen Knospen nicht. Bei 
Scol. vulgare f. cristatum viviparum werden 
(wenigstens bei den von mir untersuchten 
Exemplaren) keine Sporangien gebildet. Man 
könnte deshalb vermuten, daß eine Beziehung 
bestehe zwischen dem Auftreten der blatt- 
bürtigen Knospen und dem Mangel an Spor- 
angien. Indes ist dies nicht der Fall. Denn 
einerseits gibt es viele sterile Farnmutationen ?), 
welche keine blattbürtigen Knospen besitzen, 
andererseits solche, bei denen Sporangien und 
Knosperbildung zusammen vorkommen, so z. B. 
bei Aspidium angulare „proliferum“. 

Auch bei anderen Gattungen (z. B. Adi- 
antum Capillus veneris f. daphnites, Athyr. 
filix femina f. plumosum) wird Knospenbildung 
angegeben — teilweise mag es sich dabei um 
Aposporie handeln. ‚Jedenfalls stimmt dieses 
Auftreten blattbürtiger Knospen ganz überein Fig. 1047. Scolopendrium vul- 
mit dem in der Natur bei vielen Farnen auf- $gare 1 eristatum viyiparum. 
tretenden — es wird also auch bei diesen „zu- 4 in nat, Br. Auf der Dber- 
Br t b ” seite zahlreicher Knospen blatt- 
fällig“ als Mutation entstanden sein. bürtiger Sprosse. 


3. Anderungenin der Blattgestaltunge. 


A. Abnorme Gabelung. 
Das ist bei weitem die häufigste, bei verschiedenen Farnarten sıch 
wiederholende Anderung der Blattgestalt. Sie tritt in verschiedenem Zeit- 


uud 


!) So kommen z. B. in Ostasien kleine Drynaria-Arten vor, deren Nischenblätter 
als Humussammler offenbar kaum mehr in Betracht kommen. 

?2) Farnzüchter geben an. man könne die Blattstiele des sterilen Scolop. vul- 
gare f crispum viel leichter zur Bildung von Adventivsprossen bringen, als die der 
Normalform. Es ist wohl möglich, daß die Blattstiele des ersteren mehr Baumaterialien 
enthalten als die des letzteren. 
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punkt der Blattentwicklung, teils früher teils später und in verschiedenem 
Grade auf. Findet sie sehr frühzeitig statt, so sind die Blattstiele vor 
dem Auftreten der Blattspreite gegabelt, tritt sie spät und öfters wieder- 
holt auf, so bilden sich Anhäufungen von Blatteilen am Ende von Blatt- 
fiedern, der ganze Blatthabitus wird verändert. Derartige Formen sind 
bekannt nicht nur für europäische Farne (Scolopendrium, Athyrium filix 
femina, Aspidium filix mas), sondern auch für tropische, z. B. Polyp. 
punctulatum. 

B. Auftreten reicherer Blattgliederung (namentlich Bildung von Seiten- 
fiedern. 

Diese Eigentümlichkeit läßt sich von A nicht scharf trennen; auch 
kann Gabelung und reichere Fiederung zusammen auftreten. Im Habitus 
sind aber beide verschieden. 

Besonders bekannt in den Gärten sind solche reichlicher gegliederten 
Formen von Polypodium vulgare (z. B. cambricum, trichomanoides), 
welche meist steril sind und bei Nephro- 
lepis exaltata, bei der, wie oben erwähnt, zwar 
Sporangien auftreten, aber ohne bis jetzt keim- 
förmige Sporen zu bilden. Rückschlagblätter 
(Fig. 1048) (die dann bei Polypodium oft nor- 
mal fertil sind) sind nicht selten. Bei man- 
chen derartigen Formen wie z. B. Polypodium 
Knightiae ist — ebenso wie bei Nephro- 
lepis Duffii — die normale Stammform nicht 
bekannt. Polyp. Schneideri soll eine Kreuzung 
von Polyp. aureum und einer Mutation von 
Polyp. vulgare (f. elegantissimum) sein. Es 
könnte aber auch eine Mutation von Polyp. 
aureum sein — die abnorme Ausbildung der 
Sporen würde nicht dagegen sprechen, da 
Fig. 1048. Polypodium vulgare eine solche auch bei — soweit wir wissen — 
f. trichomanoides. Blatt, das zu nicht hybridogenen Mutationen vorkommt. 
zeicherer als der gewöhnlichen Hier lassen sich auch die „plumosum“- 
Teilung (Fiederung)übergegangen . 2 
ist. (Unten rechts drei Rück- Formen anschließen, bei denen aber außer 
schlagsfiedern zur Normalform.) der reicheren Teilung des Blattes auch eine 

schmalere Ausbildung der einzelnen Blatt- 
zipfel hinzukommt (Fig. 27). 

©. Abnorme Blatteilung ohne Zustandekommen einer reicheren Gliede- 
rung („fissum“-Form). 

o bei Adiantum capillus veneris f. fissum, das sich in den Gewächs- 
häusern des Münchener Gartens von selbst aussät. Dahin können wir auch 
die unregelmäßigen Einschnitte rechnen, welche, ohne zur Bildung wirk- 
licher Fıiedern zu führen, bei Scolopendiumformen z. B. Sc. vulgare f. 
curiosum vorkommen. | 

D. Vergrößerung der Blattfläche ohne Vermehrung der Teilung. 

Das kommt namentlich bei Adiantum-Arten vor. So wird in den 
Gärten seit langem Adiantum Farleyense gezogen, ausgezeichnet durch 
seine schönen großen Blattfiedern. Es ist stets steril, neuerdings trat aber 
eine ähnliche, sporangienbildende Form „Gloire de Moordrecht“ auf. Daß 
es eine Mutation von Ad. tenerum (welches viel kleinere und schmälere 
Fieder besitzt) ist, wird schon dadurch erwiesen, daß Rückschläge zu den 
Blättern von Ad. tenerum auftreten. Ad. Capillus Veneris hat eine ganz 
ähnliche (aber kleinere Form, f. daphnites) hervorgebracht. | 
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E. Verkleinerung der Blattfläche (abgesehen von den Zwergformen). 
Das auffallendste Beispiel dafür bietet die oben schon genannte 'N. Duffi. 
für welche bei Athyrium filix femina die f. Fritzelliae eine Paralleler- 
scheinung bietet. Statt der Fiedern finden wir hier zwei kleine Lappen. 
‚von denen der eine über den anderen hergeschoben ist. Wie das aus der 
gewöhnlichen Blattform,, zustande gekommen ist, wird durch die in 
Fig. 1049 abgebildeten Ubergangsformen auf das schönste erläutert. 


3. 


7 = 
Fig. 1049. Fiedern von Nephrolepis cordifolia (Z.) und Nephrolepis Duffiil. 7. deren 
gewöhnliche Ausbildungsform — zwei annähernd gleich große Blättchen, von denen 


eines das andere fast ganz deckt 2.—6. Rückschlagsfiedern, welche zeigen, daß das 
eine Stück in 7. dem Hauptteil der Fieder, das andere dem basalen Lappen entspricht. 


F. Unterbleiben der Streckung der Blattspindel zwischen den Fiedern 
findet bei den „congesta“-Formen statt, vgl. z. B. Nephrolepis hirsutula 
f. Mayi. Es ist dies ein vom Nanismus nicht scharf trennbarer Charakter. 

G. Veränderungen in der Richtung der Blattfiedern. 

In ersterer Beziehung sind schon die Fiedern von N. Duffü hierher 
zu rechnen. Denken wir uns gegabelte Fiedern, welche in einem Winkel 
von etwa 90° auseinander spreizen, so erhalten wir die sonderbare „Kreuz“- 
form von Ath. fil. fem. £. Victoriae u. a. Bei Ath. fil. fem. f. reflexum 
und Ath. filix mas f. revolvens sind alle Fieder nach unten gekrümmt, 
auch bei anderen Farnen finden sich ähnliche Formen. 

H. Wellung. 

Durch ungleichmäßiges Flächenwachstum von Spreite und Fiedern 
entstehen die „undulatum“-Formen, wie sie z. B. bei Scolopendrium häufig 
sınd. Dasselbe gilt für die Fiedern mancher „cristaten“-Formen und die 
Einzelfiedern der Nephrolepis hirsutula f. Mayi. 

I. Abweichende Färbung (Buntblätterigkeit) 
ist bekannt bei Adiantum macrophyllum f. striatum, wo die Blätter weiße 
Streifen haben. 

Auch bei Nephrolepis caniculata ist erbliche Blattbuntheit als 
Mutation beobachtet !). ebenso bei Pteris cretica f. alb.-lineata und Pteris 
quadriaurita f. argyrea. | 

J. Auswüchse auf der Blattfläche. 

Auf der Oberseite der Blätter von Scolopendrium vulgare f. curiosum 
beobachtete ich 2—3 mm lange Auswüchse, in welche auch ein Leitbündel 
hıneintritt. Es sind, wenn man will, flächenbürtige Fiedern. 


‚*) Gardner’s chroniele, Jan. 22 1910. 
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Auf die Bedeutung derartiger Vorkommnisse für die Auffassung be- 
stimmter „normaler“ Erscheinungen bei den Ophioglossaceen wurde schon 
p. 28 hingewiesen. Auch die Spaltung des Randes parallel der Fläche, 
welche bei Scolop. vulgare f, marginatum vorzukommen schemt, kehrt 
bei Helminthostachys wieder. 

Anreihen ließen sich anatomische Abänderungen und andere Die 
angeführten Beispiele aber werden genügen, um zu zeigen, daß die lepto- 
sporangiaten Farne, die in so reicher Artenzahl auftreten, auch dadurch 
ausgezeichnet sind, daß sie besonders zur Hervorbringung von „Mutationen“ 
neigen. 


4. Kapitel. 
Vegetative Vermehrung. 


Die Einrichtungen des Sporophyten zu vegetativer Vermehrung sollen 
hier nur insofern besprochen werden, als sie durch besonders ausge- 
bildete Organe hervortreten. Die. Vermehrung durch Vereinzelung der 
Äste kriechender Rhizome durch Absterben der hinteren Teile u. del. 
kann also außer Betracht bleiben. Die „Bruchäste* und die Knöllchen- 
bildung einiger Selaginella-Arten sind p. 1025 und 1026 erwähnt worden. 

Es tritt bei Pteridophyten verschiedener Verwandtschaftsgruppen 
Brutknospenbildung auf, während sie anderen, z. B. den „einjährigen“ 
Farnen Anogramme leptophylla und A. chaerophylla ganz fehlt. 

Wenn wir die Einrichtungen zur vegetativen Vermehrung mit denen 
vergleichen, die bei den Gametophyten vieler Moose vorhanden sind (vgl. 
p. 654,832), so finden wir bei den Pteridophyten viel einförmigere Verhält- 
nisse. Sofern wir von den Brutkörpern von Psilotum absehen, handelt. 
es sich nur um Brutknospen. Diese können zwar verschieden ausge- 
stattet sein (die einen mit besonderen Einrichtungen zur leichteren Ab- 
lösung versehen, die anderen nicht, die einen für sofortige Weiterent- 
wicklung bestimmt, die anderen zunächst in einen Ruhezustand versenkt). 
Aber es sind das doch alles nur Variationen Eines Themas. Die merk- 
würdigsten Brutknospen sind die von Üheilanthes varians, wie auch die 
leptosporangiaten Formen in den blattlosen Ausläufern von Nephrolepis 
und den — lange mißverstandenen — Ausläuferblättern von Asplenium 
obtusilobum u. a. die eigenartigsten der Verbreitung durch Brutknospen 
dienenden Organe besitzen. 


s 1. Vegetative Vermehrung bei Lyeopodium. 


a) Lycopodium Selago und einige andere Arten dieser Gattung, z. B- 
lucidulum und L. reflexum, bilden kurze, abfallende Sprosse, Brut- 
knospen, über welche sich eine ziemliche Literatur angesammelt hat’). 
Es lösen sich kleine, beblätterte, schon mit einer Wurzelanlage versehene 
Sprößchen ab, aber nicht (wie dies sonst der Fall zu sein pflegt) an ihrer 
Ursprungsstelle aus dem Hauptsproß, es bleibt vielmehr der unterste Teil 
des Seitensprosses mit einigen Blättern stehen. Die Abbruchstelle 


'D) Vgl. HeseLmarer, Zur Morphologie der Gattung Lycopodium, Botan. Zeitung, 
1872, p. 840. Das im Texte Angeführte nach eigenen Untersuchungen. (Zur Geschichte 
sei noch bemerkt, daß schon DirLenıus (Historia muscorum, p. 436, tab. 56) die Brut- 
knospen gut beschrieben hat, ebenso Hrpwıs (Theoria generationis, p. 112), der sie aber 
für männliche Blüten hielt.) 


ie zu 
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(Fig. 1050 IV bei A) ist vorgebildet, die Sproßachse ist hier dünner, so 
daß sie leicht abbricht. Es fragt sich zunächst, was die stehen bleibenden 
Blätter zu bedeuten haben. Die formale Morphologie hat früher ange- 
nommen, das vordere davon (in Fig. 1050 // mit A bezeichnet) sei das 
„Deckblatt“, welches an seinem Achselsproß „hinaufgewachsen“ sei, eine 


"Konstruktion, die um so weniger einleuchtet, als 1. die Lycopodinen eine 


axilläre Verzweigung überhaupt nicht besitzen, 2. dieses Blatt höher an 
der Achse des Seitensprosses inseriert ist. als die beiden seitlichen Blätter. 
Für uns kommt zunächst in Be- 
tracht, daß die untersten Blätter 
der Brutknospe deren Knos- 
penschuppen darstellen. 
Wir sehen deutlich, daß das 
auf der Außenseite stehende 
Blatt am stärksten entwickelt 
ist. Es krümmt sich nach innen 
konkav und bildet mit den 
anderen Blättern einen schüt- 
zenden Abschluß der Knospe 
nach außen, die anderen Knos- 
penschuppen wirken entspre- 
chend mit. Durch die Streckung 
der Sproßachse unterhalb der 
Knospenschuppen wird die 
Brutknospe über die Laub- 
blätter herausgehoben und kann 
so verbreitet werden. Und zwar 
wirken bei dieser Verbreitung 
die Knospenschuppen mit. 
Denn man überzeugt sich leicht 
davon, daß eine Weg- 
schleuderung der Brut- 
knospen hier vorkommt, bedingt 
durch den Druck, welchen die Fig. 1050. Lycopodium Selago. 1. Oberansicht 
beiden ersten Blätter der Brut- der Spitze zweier Gabelsprosse. Br Brutknospen 


u Er: end (sie stehen nur auf der jeweiligen Außenseite), 
mospe au ıe anliegenden schwach vergr. II. Teil eines Querschnitts durch 


einen Sproßgipfel, die Blätter der Brutknospe 

schraffiert. //I. Querschnitt durch eine Brutknospe, 

die Speicherblätter punktiert. /V. Längsschnitt, 

A Abbruchstelle, W Wurzelanlage. (Die Bedeu- 

tung des Buchstabens A ist in //. und IV. ver- 
schieden.) 


Blätter ausüben. Letztere wer- 
den dadurch eine gewisse Span- 
nung erhalten und die Brut- 
knospe namentlich, wenn auf 
diese ein Druck ausgeübt wird, 


eine Strecke weit fortschleudern. 

Es besitzen nämlich die ersten Blätter der Brutknospen eine eigen- 
artige Gestalt. Zunächst sind sie mit Reservestoffen angefüllt und er- 
leichtern so die rasche Weiterentwicklung bei der Keimung. Dann führen 
die beiden ersten seitlichen Blätter der Brutknospe eine Drehung aus, 
so daß sie ihre flache Seite nach oben kehren (Fig. 1050 /II) [während 
ursprünglich die Blattfläche vertikal gerichtet ist], ähnlich wie dies früher 
für Lye. alpinum geschildert wurde (p. 237). Zugleich werden diese Blätter, 
wie der Verlauf ihres (wenig entwickelten) Mittelnerven erkennen läßt, 
asymmetrisch. Es hängt dies zusammen mit der fast horizontalen 
Stellung der Brutknospen, welche sehr abweicht von dem aufrechten Wuchse, 
welchen alle sonstigen Sprosse von Lycop. Selago haben. Die Drehung 
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der Blätter befähigt sie zu besserer Ausnützung des Lichtes, offenbar: ist 
ein Teil der in den Brutknospen angehäuften Assimilate durch eigene Tätig- 
keit erzeugt. Es ist von Interesse, zu sehen, wie hier unter. bestimmten 
Bedingungen eine Gestaltung auftritt, die bei einer anderen Art derselben 
(rattung an den plagiotropen Sprossen allgemein sich findet (vgl. p. 238). 
Übrigens mögen die großen flachen Blätter für die Brutknospen auch 
noch als eine Art Fallschirm dienen und so deren Verbreitung be- 
fördern. ‚Jedenfalls stellen die Brutknospen ausgiebige und in mehr als 
einer Beziehung _ treff- 
lich ausgerüstete Ver- 
mehrungsorgane dar. 
Wir sahen, daß ihnen 
eigentümlich ist 1. die 
Bildung der Sproßachse 
(basaler Teil zum Hin- 
ausheben, Abbruchstelle 
weiter oben), 2. die 
Blattbildung: Knospen- 
schuppen, welche stehen 
bleiben und als Spann- 
federn und Gleitbahn 
beim Abschleudern die- 
nen: 3. Speicherblätter, 
Drehung der beiden 
ersten Blätter. 

Was dieEntstehung 
der Brutknospen anbe- 
langt, so bilden sie sich 
nach HEGELMAIER an 
der Stelle, wo sonst ein 
Blatt sich bilden würde. 
Es ist leicht verständ- 
lich, daß die schmäch- 
tigen Brutknospen von. 
Anfang an einen kleine- 
ren Raum des Sproß- 
scheitels in Anspruch 
nehmen, als die kräftigen 
. (rabelsprosse. 

Schließlich sei noch 


Fig. 1051. Psilotum triquetrum. Bildung der Brutkörper a ee 
an der Oberfläche der Rhizome (nach Sorms-Laugacn). Bei gedacht: die DULKNOS- 
6 und 7 ist eine Pilzinfektion der Brutkörper eingetreten. pen kommen nicht rings- 


um vertelt an den 
- Sprossen vor, sondern stehen einseitig (vgl. auch Fig. 1050 /). Soweit 
ich sehen kann, ist die Seite, auf der die Brutknospen stehen, auf den 
ganzen Stock bezogen, stets die Außenseite (vgl. Fig. 1050 I und Fig. 72). 
Bei zwei Gabelsprossen also, die Brutknospen tragen, stehen solche nicht 
(oder doch nur ausnahmsweise) auf den einander zugekehrten Seiten der 
Sprosse. Es liegt hier, wie mir scheint, einer der zahlreichen Fälle von 
Förderung der Außenseite vor; auf ähnliche Fälle wurde im allgemeinen 
Teile hingewiesen. 

- Es ist noch zu erwähnen, daß die Bildung der Brutknospen offen- 
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bar unter anderen Bedingungen erfolgt als die der Sporangien. Wir 
| finden die ersteren hauptsächlich im oberen Teile der Jahrestriebe, die 
Blätter haben hier keine oder verkümmerte Sporangien in den Achseln. 
später bilden sich dann die sporangientragenden Blätter. Welches die 
_ . Bedingungen für das Auftreten der beiderlei Organe sind, ist experimentell 
 _ mäher zu untersuchen. 
| Psilotaceen. Bei Psilotum triquetrum hat SoLms merkwürdige, 
den Rhizoiden der unterirdischen Sprosse homologe Brutkörper entdeckt 
(Fig. 1051): Zellkörper, die nach ihrer Abtrennung zunächst zu chloro- 
phyllosen holosaprophytischen Rhizomen heranwachsen, die dann. wenn 
_ sie hinreichend erstarkt sind, auch chlorophyllhaltige über das Substrat 
_ hervortretende Sprosse bilden. 
Isoetes. Eine in verschiedener Hinsicht sehr merkwürdige „Muta- 
} tion“ — das Auftreten blattbürtiger Sprosse 
€ (Fig. 1052) — findet sich bei Isoetes la- 
custris'). Merkwürdig ist sie, weil wir 
genau wissen, wo sie aufgetreten ist, ferner 
weil Sproßbildung sonst auf Lycopodium- 
blättern normal nicht vorkommt (künstlich 
können Adventivsprosse auf den reserve- 
stoffreichen Blättern von Lycop. Selago 
hervorgerufen werden |[p. 84] und auch 
Isoetes wäre daraufhin zu untersuchen). 


Fig. 1052. Isoetes lacustris. Längsschnitt Fig. 1053. Isoetes laeustris (Longemer 1878). Längs- 
durch ein Blatt, an welchem unterhalb schnitt durch ein Blatt mit blattbürtigem Sproß. 
‚eines reduzierten Makrosporangiums (Ma b,, b, dessen zwei erste Blätter, bei © der Vege- 
3 Makrosporen) ein Sproß (Sp) entspringt. tationspunkt. 


@ "Diese „Viviparie“ ist nur an im Longemersee in den Vogesen wachsen- 
_ den Isoetespflanzen beobachtet worden. Die Sprosse treten auf der Blatt- 


3 


1 !) GOEBEL, Über Sproßbi'dung auf Isoetesblättern, Botan. Zeitung, 1879, p. 1. — 
Sorus-Lausach, Isoetes lacustris, seine Verzweigung usw., Botan. Zeitung, 1902, Heft IX. 
Daselbst weitere Literatur. 
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basis auf; die Tochterpflanzen wiederholen dieselbe Erscheinung. Die 
Sporangienbildung ist entweder ganz unterdrückt (Fig. 1053) oder neben 
der Sproßbildung vorhanden, zuweilen an ein und demselben Blatt 
(Fig. 1052). Die Viviparie stellt ein viel sichereres und A Sig Ver- 


breitungsmittel dar als die Fortpflanzung durch Sporen. Daß es sich 
dabei nicht (wie Mer später annahm) um eine direkte Wirkung äußerer 
Faktoren h: ee ist sicher. Letztere mögen darüber entscheiden, ob 


noch Sporangien auftreten oder nicht. Man kann aber bei Isoeten anderer 
Herkunft durch mangelhafte Ernährung die Sporangienbildung unter- 
drücken, ohne daß eine Sproßbildung eintritt. Das ist nur möglich bei 
einer Form, deren innere Eigenschaften so verändert sind, wie bei der 
Isoetes vom Liongemersee. Eine Verminderung oder Unterdrückung der 
Sporaneienbildung begleitet ja auch manche "Farnmutationen. Wie bei 
diesen kann auch bei der viviparen Isoetesform das Sichtbarwerden 
ihrer Anlage von äußeren Faktoren abhängig sein. Aber vorhanden muß 
zunächst die „Anlage“ sein. 


S 2. Farne. 


Für die vegetative Vermehrung der Farne kommen — wenn wir von 
den. Regenerationserscheinungen absehen. — in Betracht Knospen, welche 
auf Wurzeln, an Ausläufern oder an Blättern entstehen. 

1. Vermehrung durch Wurzelbrut. 

Diese findet regelmäßig statt an den Wurzeln von Ophioglossum!) 
vulgatum, ©. pedunculosum und anderen Arten. Die Knospen ent- 
stehen nahe der Wurzelspitze, welche sie zur Seite drängen, so daß 
es aussieht, als ob die Spitze der alten Wurzel sich zur Knospe 
entwickelt und letztere eine neue Wurzel erzeust habe. Diese wächst 
später wieder horizontal weiter und erzeugt wieder eine Knospe. So 
kommen lange Verbände von Sprossen, welche durch Wurzeln zusammen- 
hängen, zustande. ‚Jedenfalls ist die auf diese Weise eintretende Ver- 
mehrung eine ausgiebigere als die durch die Sporen. Bei Ophioglossum 
vulgatum und pedunculosum ergaben meine Versuche, daß die Adventiv- 
knospenbildung an allen Wurzeln eintreten kann, wenn sie von der Pflanze 
abgetrennt sind, oder im Zusammenhang mit dieser, wenn man die Stamm- 
knospe zerstört — eine Korrelation, die dann verdeckt werden wird, 
wenn die Pflanze reichlich Baustoffe enthält. 

Bei leptosporangiaten Farnen kommt „Wurzelbrut“ anscheinend ver- 
hältnismäßig selten vor; doch sind manche Fälle wohl auch übersehen 
worden. Bekannt ist sie nur bei einigen Vittariaceen, so Antrophyum 
plantagineum und Hecistopteris pumila. 

Besonders eigenartig tritt die Knospenbildung dann auf, wenn sie aus 
der Wurzelspitze selbst erfolgt. Das tritt gelegentlich ein bei Asplenium 
(Diplazıum) esculentum, sehr häufig bei einigen Platycerium-Arten, bei 
. denen die Umwandlung von Wurzeln in Sproßspitzen ein auseiebiges 
 Vermehrungsmittel darstellt (Pl. Willinkii, Pl. grande) (Fig. 1054). Es ist 
sehr wahrscheinlich, daß hier eine ähnliche Korrelation mit dem Sproß- 
vegetationspunkt besteht, wie dies von ÖOphioglossum angeführt wurde. 
Daß es sich bei der Umbildung einer Wurzelspitze in eine Sprobspitze 
ebenso wie bei. der entsprechenden Umbildung einer Blattspitze um ein 


) Vgl. Rosrowzew, Beitr. zur Kenntnis der Ophioglosseen, Moskau 1892; PorRAutr, 
Recherches sur les Cryptogames vasculaires, Ann. des sciences nat. bot., 8. Ser. t. 18, 1893; 
GoEBEr, Über Regeneration im Pflanzenreich, Biolog. Zentralblatt XXII (1902) p. 493. 
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„Hinaufrücken“ früher seitlich (aber schon im embryonalen Gewebe) an- 
gelegten Knospen handelt, wurde p. 326 betont. 


Fig. 1054. Umbildung von Wurzeln in Sprosse nach Rostowzew. 3 Asplenium escu- 


lentum, Stück eines Wurzelsystems. Drei nach unten zekehrte Wurzeln sind an der 
y - 


Spitze in Sprosse übergegangen. #£ Ein solcher Sproß, vergr., man sieht links die Wurzel, 

aus deren Spitze er entstand, er selbst hat gebildet ein noch eingerolltes Blatt, eine 

Stammknospe und zwei Wurzeln. 5 Platycerium grande, Wurzel mit zahlreichen Sprossen 
(1 und 2 jüngere Stadien). 


2. Vermehrung durch besonders ausgebildete Ausläufer. 


Die von den gewöhnlichen Sprossen nicht stark verschiedenen Aus- 
läufer, wie sie bei Onoclea Struthiopteris und bei Blechnum-Arten vor- 
kommen, sind früher erwähnt worden, ;jsie bedürfen keiner besonderen 
Schilderung. 

Sehr merkwürdig sind die blattlosen Ausläufer einer Anzahl von 
Nephrolepis-Arten ') (Fig. 1055), auf welche schon p. 109 hingewiesen wurde. 
Sie sind in zweierlei, aber ineinander überführbaren Formen ausgebildet. Die 
einen entstehen sehr bald an der Keimpflanze (nach SPERLICH zuweilen schon 
nach dem dritten Blatte). Sie dringen — wahrscheinlich infolge eines 
positiven Hydrotropismus — in den Boden ein und bringen eine Menge 
Wurzeln hervor. Sie sind also Wurzelträger. Die anderen treten 
erst später an der jungen Pflanze auf, breiten sich weiterhin auf dem 
Substrat aus und bringen als Seitensprosse junge Pflanzen hervor. Sie 
dienen also hauptsächlich der vegetativen Vermehrung. Die Ausläufer 
von Nephrolepis cordifolia (N. tuberosa) und N. hirsutula vermögen am 
Ende knollenförmig anzuschwellen. Es ist in diesen Knollen namentlich 
Wasser gespeichert (außerdem auch Zucker), welches von der Pflanze als 


!) Lacasmans, Contributions & l’histoire naturelle de la racine des fougeres, Lyon 
1889; Hrıngıcher, Zur Kenntnis der Farngattung Nephrolepis, Flora 97 (1907); A. Sper- 
Ergänzungen zur Morphologie und Anatomie der Ausläufer von Nephrolepis, Flora 
96 (1906) und Zur Entwicklungsgeschichte der Stolonen von Nephrolepis, Flora 98 (1908). 
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Reservestoff benützt werden kann). Bei den meisten knollenbildenden 
Arten können die Vegetationspunkte der Knollen wieder austreiben. 
Nach den Untersuchungen von HEINRICHER scheint es, daß die Knollen 
bei Beleuchtung Rhizome, bei Lichtentzug Ausläufer (an denen Blätter 
entstehen) bilden, im wesentlichen dürfte es sich im letzteren Falle um 


Fig. 1055. Nephrolepis exaltata f. bostoniensis (mit gewellten Fiedern). Über den Topf 
hinausgewachsen sind fünf Ausläufer, die fast alle Wurzeln getrieben haben. 


eine eigenartige Etiolierungserscheinung handeln. Die Blattlosigkeit dieser 
Ausläufer wird ermöglicht durch ihre Ausrüstung mit zahlreichen Spreu- 
schuppen, welche die unterirdischen Ausläufer gegen mechanische Be- 
schädigungen des Vegetationspunktes, die oberirdischen gegen zu starken 
Wasserverlust schützen. Ungeschützte bhlattlose unterirdische Sprosse 
finden sich unter den Pteridophyten nur bei den Psilotaceen, die aber 
„mykotroph“ sind und nur an ıbesonderen Standorten (mulmiges, wenig 
festes Substrat) zu wachsen vermögen. 


3. Blattbürtige Sprosse. 


a) Bei den eusporangiaten Farnen ‘finden sie sich nur bei einigen 
Marattiaceen und zwar in der Ausbildung als — zunächst — „ruhende“ 
Knospen. Namentlich für Angiopteris ist schon lange bekannt, daß die 
dicken fleischigen Nebenblätter, die noch lange, nachdem das Laubblatt 
sich abgesliedert hat, stehen bleiben, zur ungeschlechtlichen Vermehrung 
verwendet werden können. 

Wie RacIBoRSKI?) in Java beobachtet hat, lösen sich die Blattstiel- 
basen schließlich auch von dem knollenförmigen Stamme los und rollen 
an den Steilabhängen der bewaldeten javanischen Vulkane hinunter. Es 
entstehen an ihnen junge Pflanzen, vielfach trifft man deshalb alte Exem- 
plare der Angiopteris evecta von jungen umgeben. 


!) GoEBEL, Pflanzenbiolog. Schilderungen I (1899) p. 203. Betrefis des verschiedenen 
Verhaltens der Knollen u.a. vol. HEINRICHER 2. a. 0. 

2) M. Racızorskı, Über die vegetative Vermehrung der Marattiacee Kae 
evecta, Bulletin de l’acadsmie des sciences, Krakau, Jan. 1902. 
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WW. Docrers van LEEUWEN!) fand, daß die Knospen an den Neben- 
‚blättern nicht an beliebigen Stellen entstehen, sondern längst, ehe die 
 Nebenblätter sich ablösen, angelegt sind. Sie bleiben also jahrelang 
_ ruhen ehe sie sich weiter entwickeln. Sie stehen an den Ecken, wo die 
Ränder der Nebenblätter in die Blattbasis übergehen. ‚Jedes Nebenblatt 
bildet deren zwei, von denen aber meist nur eine sich weiter entwickelt. 
Es ist wohl anzunehmen, daß die Entwicklungshemmung, welche die 
Knospen zunächst erfahren, so lange andauert. als die Nebenblätter noch 
"mit der Mutterpflanze in Verbindung sind. 

 .. b) Bei leptosporangiaten Farnen ist die Bildung blattbürtiger Knospen 
eine sehr häufige Erscheinung. t 

_ Was zunächst deren Entwicklungsgeschichte betrifft, so entstehen sie 
alle exogen und offenbar aus Einer Zelle. Diese soll nach HEINRIcHER 
u. a. zur Sproßscheitelzelle werden, wahrscheinlich wird aber auch in 
anderen Fällen der Vorgang so sein, wie Barry?) ihn bei Ceratopteris 
'thalietroides fand (Fig. 1056 und 1057): d. h. die Scheitelzelle des ersten 
Blattes entsteht unabhängig von der Sproßscheitelzelle — eine Tatsache, 


TanE 


F 4 - 

Fig. 1056. (Nach Bartr.) Junge blatt- Fig. 1057. (Nach Barry.) 
 bürtige Krospe von Ceratopteris- thalic- Altere blattbürtire Knospe 
troides in Flächenansicht Man sieht zwei von Ceratopteris thalictroi- 

Zellen B und A, von denen aber keine des. St Sproß-, 5b Blatt- 
eine dreiseitig pyramidale Stammscheitel- scheitelzelle. 
zelle ist. Aus der einen geht die Stamm-, 
Er aus der anderen die Blattscheitelzelle 
nr hervor. 


_ Allerdings steht dieser Annahme eine Angabe von HEINRICHER ent- 
gegen, der für Asplenium bulbiferum (entgegen früheren Auffassungen) 
sagt „die Adventirknospen gehen aus einer einzigen Oberflächenzelle her- 
vor, die unmittelbar zur Bildung einer dreiseitigen Scheitelzelle schreitet“ °). 
Indes “genügen Oberflächenansichten nicht zur Begründung dieses Satzes. 


_ 2) Über die vegetatire Vermehrung von Angiopteris eveeta Hofm., Ann. du jard. 
bot. de Buitenzorg II. Ser. Vol. X (1912). 


_ 2) W. Barry, Über Adventivknospen auf Primärblättern von Farnen, Flora 99 p. 2. 
®) Sitzungsber. der k. k. Akademie zu Wien 1881. 
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Die Analogie mit anderen Fällen macht es vielmehr wahrscheinlich, dab 
die Zelle, aus welcher das erste Blatt hervorgeht (wie bei Üeratopteris), 
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Fig. 1058. Aneimia rotun- 
difolia. Blatt, auf dessen 
verlängerter Rhachis sich 
an der Spitze eine junge 
Pfianze gebildet hat. 
(Y/, nat. Gr.) 


abgegliedert wird, ehe eine typisch dreiseitig-pyra- 
midale Scheitelzelle zur Ausbildung gelangt ist. 

Die Stellung der Knospen am Blatte ist sehr 
verschieden '): am Blattstiel, am Blattrand auf 
der Oberseite oder Unterseite. Bei Aspidium 
cicutarium entstehen die Knospen sowohl auf der 
Ober- als der Unterseite. 

Bezüglich ihrer Weiterentwicklung verhalten 
sich die blattbürtigen Knospen verschieden ?). 
Die einen — offenbar hauptsächlich Farnen, die 
an ständig feuchten Standorten leben, angehörig 
entwickeln sich sofort weiter (vgl. Fig. 333), 
um dann entweder abzufallen oder wenn das Blatt, 
auf welchem sie sitzen, das Substrat berührt, sich 
in diesem einzuwurzeln. Die anderen machen einen 
Ruhezustand durch und speichern Reservestoffe 
auf. So bei Oystopteris bulbifera (die blattbürtigen 
Knospen lagern in den Blattstielen unter Ver- 
kümmerung der Spreite Reservestoffe ab), As- 
pidium cicutarium (Reservestoffe im Blattstiel — 
Blattspitze verkümmert — und Sproßachse) u. a. 
Zwischen beide Arten von Knospen treten ge- 
wissermaßen die, welche je nach äußeren Umstän- 
den sofort sich weiter entwickeln oder nicht. Zu 
diesen gehören die an den Blattspitzen von Aneimia 
rotundifolia gebildeten (Fig. 1058). In Wasser oder 
sehr feuchter Luft entwickeln sich die Knospen 
sofort weiter, sonst nicht. Daß dasselbe durch 
Störung der Korrelationsbeziehungen eintreten kann, 
ist sehr wahrscheinlich. Bei einem Exemplar von 
Aneimia rotundifolia, z. B. dessen Stammspitze ab- 
geschnitten worden war °), entwickelten sich an der 
Mehrzahl der frei herunterhängenden Blätter die 
Knospen. An Pteris Jungneri entwickelte sich 
eine Knospe auf dem Blatt (während diese sonst 
in einen Ruhezustandübergehen) nach Entfernung 
des Endteiles des Blattes — indes fragt sich, ob 
das immer eintritt. Wahrscheinlich ist es mög- 
lich, alle blattbürtigen Knospen zu sofortiger 
Weiterentwicklung zu bringen, wenn man die starke 
Ablagerung von Reservestoffen verhindert und für 
hinreichende Wasserzufuhr sorgt. 


Dafür spricht auch die Tatsache, daß Hemmung blattbürtiger Knospen 
auch bei solchen Farnen an bestimmten Blättern vorkommt, deren Knospen 
sich an anderen Blättern derselben Pflanze entwickeln. So z. B. bei 
Ceratopteris thalictroides. wo die auf den Primärblättern angelegten Knospen 


\ !) Vgl. Kupper, Über Knospenbildung an Farnblättern, Flora (1906). 
°) GOEBEL, Über Regeneration im Pflanzenreich, Biolog. Zentralblatt XXII (1902) 

p. 388ff. Selbstverständlich handelt es sich um zwei nicht scharf trennbare Gruppen. 
®) GOEBEL a. a. O. p. 39. 
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gewöhnlich, ohne sich weiter zu entwickeln, mit diesen zugrunde gehen. 
Man kann sie aber zur Entwicklung veranlassen, wenn man die Primär- 
blätter abschneidet, den Stammscheitel zerstört oder die Leitbündelver- 
bindung mit ihm unterbricht (was ganz erinnert an die für Bryophyllum 
. festgestellten Korrelationsbeziehungen). 

Die merkwürdigsten Dauerbrutknospen, die 
bei Farnen bis jetzt bekannt sind, finden sich bei 
einer auf den Philippinen wachsenden als Chei- 
lanthes varians bestimmten Art!) (Fig. 1059). 

Sie sind die einzigen, die auf eine Fernver- 
breitung eingerichtet sind. Sie schwimmen in 
Wasser (wahrscheinlich durch ihre Unbenetzbar- 
keit), können also fortgeschwemmt werden. Auch 
eine Verbreitung durch Tiere scheint nicht ausge- 
schlossen. Schon die auffallende Ähnlichkeit mit 
Ameisenpuppen legt diese Annahme nahe Es 
sind lang gestreckte, vorn und hinten verschmälerte., 
sich sehr leicht vom Blatte ablösende Körper von 
etwa 4 mm Länge und etwas über 1 mm Dicke. fig. 1059. Ausgekeimtes 
Zwischen den braunen Spreuschuppen tritt eine Brutknöllchen von Chei- 
weißliche — wohl durch Wachsausscheidung be- lanthes varians. (Vergr.) 
dingte — Bestäubung hervor. 


Fig. 1060. Adiantum Edgeworthii (nach Kurrrr). S Sproßscheitelzelle (aus der Blatt- 

scheitelzelle hervorgegangen). B Erstes Blatt. II. A. caudatum. Blattspitzenbürtige 

Knospenanlage. //I. A. capillus Junonis, etwas älteres Stadium. IV. A. lunulatum. 
V. Seitenansicht von // im Umriß, schwach vergr. 


5°2;Herrn A. Loser in Manila, der mich darauf aufmerksam machte und mir Ma- 
terial zusandte, möchte ich auch hier danken. Nach seinen Beobachtungen bilden nicht 


Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 2. 69 
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Auf feuchten Torf ausgelegte, trocken von Manila gesandte Brut- 
knospen keimten schon nach wenigen Tagen — eine selbst, nachdem sie 
10 Monate trocken gelegen hatte. Es trat an dem der Anheftungsstelle 


1901 14 
a8 
Ge 
RE 


90 

EN 
OSEHEER 
IS VL / 


(UHdaay yoBy) [pzmM M Perg sOlsıa 7 


Torayag uaıap S "NıuyasssurT wr odsouyy Aasıpuyyspu9 Jrw ozyrdsyyerg "TTyj1oMadpyg mnyueıpy 


gegenüber liegenden Ende Blattbildung auf (Fig. 1059), Wurzelhaare und 
Wurzeln folsten. 


alle Exemplare des Farnkrauts Brutknospen. Ob eine besondere Rasse oder Einwirkung 
äußerer Faktoren vorliegt, kann nur an lebenden Pflanzen ermittelt werden. Die von 
mir aus Brutknospen gezogenen Pflänzchen gingen leider bald zugrunde. 


Vf Au a) 1 A a 


 Merkwürdig ist, daß die ersten drei 


Segmenten der Sproßscheitelzelle, son- 
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Offenbar also handelt es sich um kleine, mit einem Vegetations- 
punkt versehene Sproßachsen, die, weil sie nur eine ganz schınale 
Ansatzstelle haben, sehr leicht sich ablösen und dann verbreitet werden 
können. Da die Pflanzen zugrunde gingen, konnte die Entwicklung 
der Brutknospen nicht verfolgt werden. 

Unter den sofort sich weiter ent- 
wickelnden Brutknospen, die eigentüm- 
lichsten sind die, bei denen die Blatt- 
spitze selbst zur Knospenspitze wird, 
wie dies zuerst für Adiantum Edgeworthi 
(in der 1. Aufl. d. B., p. 448) nachge- 
wiesen wurde. Die Blattscheitelzelle 
teilt sich durch eine Querwand in zwei 
dreiseitig pyramidale Zellen. Die der 
konkaven Oberseite der Blattanlage zu- 
gewendete wird zur Scheitelzelle eines 
Sprosses, die andere wird aufgeteilt. 


Blätter der neuen Knospe nicht aus 


dern unabhängig von dieser entstehen 
(Fig. 1060, 1061). Das erste Blatt der 
Knospe setzt, scheinbar, das alte Blatt, 
an dem diese entstand, fort, bildet 
wieder eine Terminalknospe und so 
bilden sich lange Ketten knospenbilden- 
der Blätter — ähnlich wie dies von 
den Wurzeln von Ophioglossum erwähnt 
wurde. 


Ähnlich verhalten sich einige andere 


S 


Fig. 1062. Adiantum Edgeworthi, Ha- 
bitusbild eines knospenbildenden Blattes, 


Adiantum-Arten, Aneimia rotundifolia % erstes, unabhängig von der Sproß- 


u.a. Ihnen allen ist auch gemeinsam, daß scheitelzelle entstandenes Blatt. 
die spitzenbürtige Knospe durch eine (, nat. Gr.) 
Verlängerung der Blattspindel von der 

Pflanze entfernt wird. Dabei ist besonders merkwürdig, daß dieses Hın- 
wegschieben der neuen Pflanze von der alten durch Verlängerung der 


‚Blattspindel sich in den verschiedensten Gattungen der Farne wiederholt 


(„Blattwanderer“) (vgl. Fig. 1058, 1062), eines der vielen Beispiele von 
Parallelbildungen, die nachdrücklich zur Vorsicht bei phylogenetischen 
Spekulationen mahnen. Wurzeln werden zunächst vom Gewebe der Blatt- 
spitze, später von der Knospe gebildet. 

Bei Trichomanes pinnatum (Fig. 1063, 1064) entstehen die Knospen 
an Stelle der Blattfiedern, während die Blattspitze weiter wächst. 


4. Das kann uns überleiten zur Erwähnung der eigenartigen „Aus- 
läuferblätter“, die sich bei einigen Farnen, z. B. Asplenium-Arten 
(Fig. 1065— 1069) u. a. finden. Es ist das eine auf die Farne beschränkte 
Blattbildung. Das „Ausläuferblatt“ ist lediglich alsknospenbilden- 
des Vermehrungsorgan tätig. Seine assimilatorische” Tätigkeit ist 
in den Hintergrund getreten. Es sind die Fiederblätter unterdrückt, nur 
die Blattspindel ist ausgebildet. Die Systematiker haben derartige Blätter 
meist mit Sproßausläufern verwechselt. Daß sie solche nicht sind, ist 
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Fig. 1063. Triehomanes pinnatum. Pflanze mit Blattknospen, Rhachis stark verlängert. 
(Nach KuPpPper.) 
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Fig. 1064. Trichomanes pinnatum. Blatt- Fig. 1065. Asplenium obtusilobum (verkl.) mit 4 Laub- d 
spitze mitScheitelzelle an Stelle einesFieder-- 3 Ausläuferblättern. ZI. Spitze eines Ausläuferblattes mi 
blattes entwickelt sich eine Knospe K. Knospe K und Wurzel W. III. Spitze eines anderen Blattes 


(Nach Kuppe.) stärker vergr. 
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aber durch Übergangsformen, die Stellung, Entwicklung und den ana- 
tomischen Bau leicht nachzuweisen '). 

In Fig. 1065 ist Asplenium obtusilobum abgebildet. Im Wechsel mit 
den Laubblättern entstehen fiederlose Ausläuferblätter. Die Knospen 
werden auf der Oberseite angelegt. In Fig. 1065 JII sind zwei Knospen 
zu sehen, X, und K,, unterhalb 
der letzteren sind am Blatte 
zwei Wurzeln (w,, w,) angelegt. 
Die Anlegung der Knospe er- 
folgt zwar nahe am Blattscheitel, 
aber ohne diesen in Anspruch 
zu nehmen (Fig. 1066). Nach 


® 


Fig. 1066. Asplenium obtusilobum. Blattspitze Fig. 1067. Asplenium obtusilobum. 
mit Blattscheitelzelle in Flächenansicht. Die Längsschnitt durch eine Blattspitze 
stärker umrandete Zellengruppe liefert die Knospe.. PD, S Scheitel der Stammknospe, 

(Nach Kuprer.) W Wurzelanlage. (Nach KuPppek.) 


Fig. 1068. Asplenium obtusilobum. Von der Mutterpflanze abgetrenntes Ausläuferblatt 
mit sieben Knospen. Die ältesten haben Laubblätter gebildet. (Nach Kurrer.) 


der Bildung einer Anzahl von Knospen stellt das Ausläuferblatt sein Wachs- 
tum ein. Es wäre aber vielleicht möglich, das Blatt zu unbegrenztem Wachs- 
tum zu veranlassen, wenn man es von der Mutterpflanze trennt und die 
Vegetationspunkte der Knospen alle entfernt. KUPPpEr fand, daß die Ent- 
fernung der Spitze des Ausläuferblattes das erste Blatt der nächsten 
Knospe veranlaßt, statt zu einem Laubblatt zu einem Ausläuferblatt zu 
werden. Die Pflanze ist also offenbar zu Versuchen sehr geeignet. 


I) GOEBEL a. a. 0. 
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Bei Asplenium Mannı dagegen bilden sich die Knospen seitlich aus 
den Randzellen. Wie sehr derartige Ausläuferblätter von der gewöhn- 
lichen Blattform abweichen, zeigt auch das in Fig. 1069 abgebildete in 
Neuguinea epiphytisch lebende Äspl. Laauterbachi. 

So tritt das Farnblatt in verschiedenen Ausgestaltungen in den Dienst 
der ungeschlechtlichen Vermehrung und kann sich dabei derart verändern, 
daß man es vielfach verkannt hat. 


Fig. 1069. Asplenium Lauterbach. Herbarexemplar mit vier Laubblättern, einem 
Ausläuferblatt B mit drei Knospen und einer Übergangsform (mit einem Fieder- 
rudiment) A. (Nach KuPrPpekr.) 


Die den anderen Pteridophyten gegenüber so weit überwiegende Ver- 
breitung der leptosporangiaten Farne wird wesentlich durch ihre mannig- 
faltigen Einrichtungen zur vegetativen Vermehrung unterstützt. Aspidium 
cicutarium z. B. ist in einem unserer Gewächshäuser durch seine blatt- 

bürtigen Knospen zum Unkraut geworden. 


ER 


Vierter Abschnitt: Sporophylle und Blüten. 


$ 1. Sporophylle und Sporophylistände. 


Bei der großen Mehrzahl der Pteridophyten tritt ohne weiteres deut- 
lich hervor, daß die Sporangien an Blättern (oder Blättern bzw. Blatt- 
teilen homologen Organen) stehen, die wir als Sporophylle bezeichnen. 

Bei Lycopodium, Selaginella, Equisetum stehen diese Sporophylle an 
Sprossen, die normal begrenztes Wachstum haben und als Blüten be- 
‚zeichnet werden können. Denn auch die Blüten der Samenpflanzen sind 
(nach der Auffassung des Verf., die jetzt fast allgemein angenommen 
ist) nichts anderes als mit Sporophyllen besetzte Sproßachsen. Wir 
werden sehen, daß die Begrenztheit des Wachstums der Pteridophyten- 
Blüten eine umänderbare, labile ist, also diese Sporophyllstände sich nicht 
wesentlich von denen unterscheiden, bei welchen ein regelmäßiger Wechsel 
zwischen Gruppen steriler Blätter und einer Anzahl Sporophylle statt- 
findet, wie dies z. B. bei dem Farn Onoclea Struthiopteris der Fall ist, 
bei dem zuerst Laubblätter, dann Sporophylle in jedem ‚JJahrestriebe sich 
entfalten. 

Von dem Satze, daß die Sporangien 
deutliche Produkte von Blättern sind. 
machen nur die Selaginellen eine Aus- 
nahme. Denn bei Selaginella entspringen 
die Sporangien unmittelbar oberhalb der 
Sporophyllanlage aus dem Vegetations- 
punkt. So ist .es auch bei S. spinulosa, 
bei der einige Autoren blattbürtigen Ur- 
sprung der Sporangien angegeben hatten. 
Man kann hypothetisch den blattbürtigen 
Ursprung der Sporangien hier dadurch 
retten, daß man entweder eine „Ver- 
schiebung“ konstruiert, oder im Zusammen- 
hang mit der verhältnismäßig frühen An- 
lage der Sporangien annimmt, die Zell- 
schichten, aus denen letztere entstehen (5. 
6, 7,8 Fig. 1070), würden eigentlich in die 
Blattbildung mit hineinbezogen worden Fig. 1070. Selaginella spinulosa (nach 
sein, wenn nicht die Sporangienbildung Grück). Längsschnitt durch ein 
eingetreten wäre, eine Anschauung, die junges Sporophyll mit Sporangien- 
so lange eine bloße Vermutung bleiben anlage (5). 460mal vergr. 
wird, bis es gelingt, nachzuweisen, daß 
die Anlagen der sterilen Blätter von Selaginella tatsächlich sich all- 
mählich nach oben hin ausdehnen. Der Vergleich mit Lycopodium legt 
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die Annahme,nahe, daß jedenfalls ursprünglich auch die Selaginella- 
Sporangien blattbürtig waren. 

Die Aufgabe der Sporophylle ist es, nicht nur die Sporangien her- 
vorzubringen, sondern auch sie in ihrer Jugend zu schützen und bei Er- 
reichung der Reife die Sporenaussaat (bei Samenpflanzen die Bestäubung 
und Befruchtung) zu begünstigen. | 

Daß mit diesen Aufgaben auch die Gestalt der Sporophylle in Be- 
zıehung steht, ließ sich in vielen Fällen leicht nachweisen, namentlich auch 
dann, er die Gestaltung der Sporophylle von der der Laubblätter weit 
abweicht. 

Die organographische Betrachtung der Sporophylle sieht also zwei 
Aufgaben vor sich: einmal eine rein morphologische, die Frage: in welcher 
genetischen Beziehung stehen die Sporophylle zu den Laubblättern?, und 
dann eine biologische: in welcher Beziehung steht die Gestalt zur Funk- 
tion? Wir könnten die dritte Frage hinzufügen: welches sind die wirken- 
den Ursachen für die Gestaltung namentlich da, wo die Sporophylle von 
den Laubblättern weit abweichen? Aber zur Beantwortung dieser letzten 
Frage fehlt es uns bis jetzt durchaus an den nötigen Grundlagen. Die 
Beantwortung der beiden ersten aber ist möglich, wenngleich auch hier 
noch nicht überall die wünschenswerte Einsicht erzielt ist. 

Kaum zu Meinungsverschiedenheiten Veranlassung gibt die biologische 
Seite, von der man freilich meist nur die zum Schutze der Sporangien 
dienenden Einrichtungen berücksichtigt hat; dazu kommen, wie oben er- 
wähnt, die zur Sporenverbreitung in Beziehung stehenden Gestaltungs- 
verhältnisse. { 

Beschränken wir uns zunächst auf die Farne, so bieten die Sporo- 
phylle auffallende Verschiedenheiten dar, je nachdem die Sporenverbreitung 
durch das Wasser oder die Luft erfolgt. 

Ersteres ist der Fall bei den, äußerlich den Früchten mancher Samen- 
pflanzen ähnlichen Sporophyllen (,„Sporokarpien“) der Marsiliaceen. Sie 
sind dem Uberstehen einer Ruheperiode !) angepaßt und haben die Spor- 
angien in das Innere des Sporokarps versenkt. Dessen Bau bedingt, 
daß die durch Quellung bestimmter Gewebe bewirkte Offnung des Sporo- 
karps nur bei Gegenwart von Wassermengen eintritt, welche auch für die 
Keimung der Sporen hinreichend sind. 

Die Sporophylle, welche ihre Sporen dem Winde anvertrauen, sehen 
‚wir dagegen durch ihre Stellung schon diesen Vorgang erleichtern: 
wir finden sie z. B. bei Aneimia, Onoclea Struthiopteris, Helmintho- 
stachys u. a. steil aufgerichtet und so über die vegetativen Teile 
emporgehoben °), ein Vorgang, der sich auch bei den Sporophyliständen 
(Blüten) von Lycopodinen u. a. wiederholt. Auch die bei manchen Sporo- 
phyllen eintretende Verringerung des assimilierenden Blattgewebes (den 
Laubblättern gegenüber), welche bis zum Verschwinden gehen kann, wird 
die Sporenausstreuung erleichtern. Ubrigens werden wir auch hier die 
bei den Archegonien hervorgehobene Beziehung wieder (mutatis mutandis) 
zu finden erwarten dürfen, daß die Gestaltung der Sporophylle um so 
weniger besondere Einrichtungen zur Sporenaussaat aufzuweisen braucht. 
je mehr Sporen gebildet werden, oder je leichter diese in günstige Keimungs- 
bedingungen gelangen. 


!) Meist ist damit der Schutz gegen Austrocknung verbunden. 
| ?) Das ist offenbar nicht eine spezielle Anpassung, sondern durch den Chlorophyll- 
mangel bedingt. Dieser hat das Wegfallen des transversalen Heliotropismus zur Folge, 
es bleibt nur noch der negative Geotropismus übrig. 
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Während über diese Beziehungen keine prinzipiell verschiedenen Mei- 
nungen bestehen, ist es anders bezüglich der Deutung der morphologischen 
Frage, der nach dem Verhältnisse der Sporophylle zu den Laubblättern. 
Die engen Beziehungen beider sind einleuchtend. Wir sehen in vielen 
Fällen beide in ihrer Gestaltung ganz übereinstimmen (z. B. bei Aspidium 
filix mas und vielen anderen leptosporangiaten Farnen), in anderen all- 
mähliche Übergänge von gewöhnlichen Laubblättern, die zugleich Sporo- 
phylle sind, bis zu solchen, die nur Sporophylle sind, Abstufungen, welche 
ebenso bei Hochblättern, Ranken, Knospenschuppen, Speicherblättern 
wiederkehren. 

Schon diese Analogie legte den Schluß nahe, daß die Sporophylle 
auch nichts anderes seien, als mehr oder minder umgebildete Laubblätter. 
Wir sehen ferner, daß entwicklungsgeschichtlich die Sporophylle 
oft eine lange Strecke mit den Laubblättern übereinstimmen, und wir 


können außerdem experimentell die Sporophyllanlagen veranlassen, 


sich als Laubblätter zu entwickeln, wenn wir die Sporangienbildung stören, 
resp. unterdrücken. Dies geschah in den früher (p. 323) kurz erwähnten 


‚Fällen von Onoclea Struthiopteris!) und Selaginella. 


Die Sporophylle des genannten Farn sind von den Laubblättern im 
fertigen Zustand sehr verschieden. Sie sind viel kleiner, steil aufgerichtet, 
ihre Gewebedifferenzierung und ihre äußere Gliederung sind zeitiger als 
beim Laubblatt stehen geblieben. Die Pflanze ist für Versuche besonders 


. günstig, weil, wie oben bemerkt, die Sporophylle im regelmäßigen Wechsel 


mit Laubblättern hervorgebracht werden. ‚Jedes Jahr entsteht am An- 
fang der Vegetationsperiode eine Anzahl von Laubblättern, später (vor- 
ausgesetzt, daß die Pflanzen hinreichend erstarkt sind) eine Anzahl Sporo- 
phylle. Entfernt man an Pflanzen, deren Sporophylle noch nicht fertig 
sind, alle Laubblätter, so kann man die Sporophylle künstlich zur „Ver- 
grünung“ bringen, d. h. in diesem Falle, die Laubblattanlagen in ihrer Ent- 
wicklung zum Sporophyll stören und zur Weiterentwicklung als Laub- 
blätter veranlassen. Es treten dabei die verschiedensten Zwischenstufen 
zwischen Sporophyll und Laubblatt auf. Eine solche ist in Fig. 1071, 3 
abgebildet (vgl. die Figurenerklärung). Teleologisch könnte man sagen, 
die Pflanze gibt ihre Fortpflanzungsorgane preis, um ihren vegetativen 
Bestand zu sichern. Morphologisch handelt es sich, wie in so vielen 


anderen Fällen, um die Rückkehr zur Jugendform, denn stets treten die 


sterilen Blätter vor den fertilen auf. 

Ein zweiter Fall, in welchem eine Korrelation zwischen der Sporangien- 
bildung und davon der Laubblattform abweichenden Gestaltung der Sporo- 
phylle experimentell nachgewiesen ist, ist der von Selaginella”). Die 
Sporangien stehen hier in ährenähnlichen Sporangienständen. Schneidet 
man diese ab und benutzt sie als Stecklinge, so wachsen sie vegetativ 


_ weiter, was daran leicht zu erkennen ist, daß die Sporangienstände der 


meisten Selaginellen isophyll, die vegetativen Stadien anisophyll sind (vgl. 
den Abschnitt über die Selaginellablüten.. Die Sporangien im oberen 
Teile dieser als Stecklinge benutzten Sporangienstände verkümmern, die 
Blätter gewinnen an den neu gebildeten Sproßteilen die gewöhnliche 


Laubblattform. 


!) GoEBEL, Über künstliche Vergrünung der Farnsporophyllen, Bericht der .D. bot. 
Gesellsch., 5. Bd, 1887. Die Versuche wurden später mit demselben Resultate von 
Arkıssox wiederholt (auch bei Onocl. sensibilis). 

2) Vgl. z. B. die Abbildung Fig. 49 in Gorser, Einleitung in die experimentelle 
Morphologie (1904). 
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Was hier unter den vom Experimentator künstlich herbeigeführten 
Bedingungen geschieht, erfolgt in der Natur sehr häufig spontan. Wir 
sehen, daß einerseits an den Sporophyllen eine teilweise „Vergrünung“, 
d. h. vegetative Ausbildung eintreten kann, und daß andererseits Laub- 
blatteile, die normal keine Sporangien tragen, gelegentlich solche hervor- 
bringen können und dann ganz die Gestalt der Sporophylle annehmen. 
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Fig. 1071. 1 und 2 Botrychium Lunaria. 
Fiedern des normal sterilen Blatteiles, welche H 

Sporangien (Sp) tragen 3—5 Onoclea Stru- | 

thiopteris, 3 Mittelbildung zwischen Laubblatt 

und Sporophyll experimentell erzeugt, Z{und5 Fig. 1072. Aneimia Phylliditis. Sporophyll, 


Fiedern, die in verschiedenem Grade steril oben vergrünt. Links eine vergrünte Seiten- 
geworden sind. (Verkl.) fieder von unten. 


Es sei auf das von Botrychium Lunaria unten Anzuführende, sowie 
auf die Abbildungen Fig. 1071 7 und 2 hingewiesen. 


Botrychium ist oft verglichen worden mit der Schizaeacee Aneimia, 
bei welcher normal die zwei basalen Blattfiedern als Sporophylle ent- 
wickelt sind. Auch bei ihnen treten, wie Fig. 1072 zeigt, nicht selten 


Vergrünungen auf. Sie künstlich herbeizuführen, ist bis jetzt nicht ge- 
lungen. 
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Wir übergehen, da es hier nur auf die Sporophylibildung im allge- 
meinen ankommt, analoge Fälle bei Equisetum und ‚anderen. 

Die angeführten Tatsachen beweisen unzweifelhaft, daß zwischen der 
Bildung der Sporangien und der von der Laubblattform abweichenden 
Gestaltung der Sporophylle eine kausale Beziehung besteht, die wir als 
Korrelation bezeichnen. Und wenn wir diese dahin weiter auslegen, 
daß wir sagen, die Sporophylle entstehen aus einer mehr oder minder 
- frühzeitigen Umbildung von Laubblattanlagen, so ist dies auch begründet 
darin, daß bei allen bekannten Pteridophyten und Samenpflanzen im Ver- 
laufe der Entwicklung zunächst Laubblätter, dann Sporophylle auftreten. 
Es ist damit keineswegs gesagt. daß dieser Vorgang auch phylogene- 
tisch so aufzufassen sei !). 

Es steht nichts der Annahme entgegen, dab die Blätter der Pteri- 
dophyten ursprünglich alle Sporophylle gewesen seien, die zugleich assi- 
milierten ?,, daß dann eine Arbeitsteilung eintrat. indem die einen steril 
wurden, die anderen Sporophylle blieben und nun vielfach in ihrer Aus- 
bildung von der der Laubblätter mehr oder minder abwichen. Dafür 
könnte man auch anführen, daß man dort, wo Laubblätter und Sporo- 
phylle abwechselnd gebildet werden, wie z. B. bei Lycopodium Selago 
und anderen Arten und Isoetes, vielfach an der Grenze zwischen beiden 
Sporophylle mit abortierten Sporangien antrifft ?). 

Indes wissen wir, daß ein solches Verkümmern der Sporangien auch 
sonst eintritt. wenn die Sporangienbildung beginnt, aber nicht sogleich 
_ kräftig genug einsetzt. 

So bei Onoclea Struthiopteris, deren Sporophylle oben erwähnt wurden. 
Die Keimpflanze bringt zunächst nur Laubblätter hervor, dann Übergangs- 
bildungen zwischen Laubblättern und Sporophylien, an denen die Spor- 
angien häufig zum großen Teil und auf verschiedenen Entwicklungsstadien 

verkümmert sind. Später, wenn die Pflanze erstarkt ist, findet ein solches 

_ Schwanken normal nicht mehr statt. Es läßt sich aber, wie wir sahen, 
künstlich hervorrufen, wenn die Sporophylle zur Vergrünung veranlaßt 
werden. 

Auch sonst stehen ja Vegetations- und Fortpflanzungsorgane in einem 
gewissen Gegensatz, d.h. ihre Bildung ist von verschiedenen äußeren 
und inneren Bedingungen abhängig. ‚Jedenfalls werden wir die Verkümme- 
rung der Sporangien am oberen Ende der Blüten mancher Lycopodinen 


!) Manche Autoren halten die beiden Auffassungen, um die es sich bei solchen 
Fragen handelt, nicht gehörig auseinander. Die oben vertretene geht aus von den Ver- 
hältnissen, wie wir sie jetzt finden. Sie überläßt die phylogenetische Frage der Spe- 
kulation, ohne diese etwa als unberechtigt zu betrachten. Solange wir aber von den 
Dingen, die uns umgeben, noch so wenig wissen, wird es wohl ersprießlicher sein, erst 
ihren Lebensbedingungen mehr nachzugehen, ehe man die Schatten der Vergangenheit 
heraufbeschwört. Man kann hypothetisch annehmen, daß ursprünglich alle Blätter 
Sporophylle gewesen seien, und die Sporangienbildung in ein um so späteres 
Lebensalter verlegt wurde, je größere Dimensionen der Sporophyt erreichte. Wir haben 
ja früher gesehen, daß schon bei Keimpflanzen die Gestaltung durch „Anpassung“ ver- 
ändert sein kann. Wie aber bei einer plagiotropen Epheukeimpflanze die orthotropen 
Sprosse (obwohl sie phylogenetisch höchstwahrscheinlich die älteren sind) aus den plagio- 
tropen hervorgehen, so gehen auch heutzutage eben die Sporophylle aus den Laub- 
blättern-hervor. Und alle Theorien können folgende drei Tatsachen nicht aus der Welt 
schaffen: 1. Sporophylle und Laubblätter stimmen entwicklungsgeschichtlich auf eine 
mehr oder minder lange Strecke miteinander überein; 2. die ersteren lassen sich in 
letztere „umbilden“; 3. bei der Keimpflanze entstehen stets zuerst Laubblätter. 

2) Man könnte sie mit Poroxı£ als „Tropho-Sporophylle“ bezeichnen. 

>) Auch an den Enden der Blüten von Selaginella u. a. findet man verkümmerte 
Sporangien. 
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(und ebenso auch bei Equisetum) auf andere Ursachen zurückzuführen 
haben, als die an der Basıs. Denn im ersteren Falle handelt es sich um 
ein allmähliches Ausklingen der Blütenentwicklung überhaupt, nicht nur 
(die Sporangien-, auch die Sporophyllentwicklung wird gehemmt, im letzteren 
um einen Übergang des vegetativen Sprosses in eine Blüte. | 

Die Sporophylle treten nicht sofort bei der Keimung, sondern erst 
bei Erreichung eines bestimmten Altersstadiums auf, bei einjährigen Farnen, 
wie Anogramme leptophylla, natürlich früher als bei langlebigen, sich lang- 
sam entwickelnden. 

Nach Analogie mit den Erfahrungen über die Beeinflussung der 
Blütenbildung bei höheren Pflanzen ist es sehr wahrscheinlich, daß auch 
für die Sporangienbildung Ernährungseinflüsse maßgebend sind, die ihrer- 
seits natürlich von der Außenwelt bedingt werden. 

Im einzelnen ist aber die Abhängigkeit der Sporophylibildung von 
äußeren Faktoren noch sehr wenig erforscht. Einen merkwürdigen Fall 
hat RacıBoRskı!) nachgewiesen bei einer dem Acrostichum Blumeanum 
nahestehenden Farnart. Diese bildete, auf dem Boden wachsend, sehr 
üppige Blätter, aber keine Sporophylle aus, die letzteren traten aber auf, 
wenn der Pflanze die Möglichkeit geboten war, an einer vertikalen Stütze 
emporzuklettern. Welche Veränderung der Lebensbedingungen hier die 
Sporophylibildung „ausgelöst“ hat, ist nicht näher bekannt. Ich möchte 
aber vermuten, daß es sich in erster Linie um eine Veränderung in der 
Aufnahme von AÄschenbestandteilen (die von den Wurzeln in der Erde 
leichter als an einer vertikalen Stütze aufgenommen werden können) nach 
vorausgegangener guter Ernährung handelt. Der Fall wäre dann 
analog dem, den ich früher für Marsilia (quadrifolia) u. a. hervorhob. 
Wenn diese im Wasser wachsen (so z. B. beobachtet bei Marsilia poly- 
carpa in Südamerika), machen sie lange, sehr üppige Triebe, bringen aber 
keine Sporophylle hervor, während solche auf dem Lande in Menge auf- 
treten. Bei Kultur auf dauernd trockenem Boden treten aber bei M. quadri- 
folia Sporophylle, überhaupt nicht auf, die Pflanze ist dann offenbar ge- 
schwächt und unterernährt. Man muß also bei jeder Art die Lebens- 
bedingungen, denen sie angepaßt ist, sorgfältig in Betracht ziehen, da 
diese auch für das Auftreten der Sporophylle in Betracht kommen. 


Sr Die Stellung der Sporangien am Sporophyll. 


Bekanntlich ist die Stellung der Sporangien eine bei den einzelnen 
(sruppen recht verschiedene. 

Bei den Equiseten sind sie an den schildförmigen Sporophyllen rings 
herum verteilt. Bei den Lycopodinen stehen sie auf der Oberseite, bei 
den Farnen teils am Rande teils auf der Unterseite, bei manchen auch 
allseitig verteilt — selten auf der Oberseite. Man könnte versucht sein, 
von schildförmigen Sporophyllen, wie sie Equisetum besitzt, die anderen 
dadurch abzuleiten ?) (Fig. 1073), daß bald nur ein oberes, bald seitliche, 
bald (so namentlich bei den Mikrosporophyllen mancher Gymnospermen) 
‘nur die unteren Sporangien übrig bleiben. 

Gewöhnlich sagt man, die Sporangien stünden bei Equisetum auf der 
Unterseite der Sporophylle. Diese setzen sich aber, wie unten gezeigt 
werden soll, zusammen aus zwei Teilen: einem oberen, welcher der Blatt- 


'!) Flora 87 (1900) p. 25 ff. 
?) Vgl. auch Crr.akovsky, Untersuchungen über die Homologien usw., Jahrb. für 
wissensch. Bot. XIV (1884). 
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fläche der sterilen Blätter entspricht und einem unteren, der einen Aus- 
wuchs der Blattunterseite vorstellt („hypopeltate“ Schildblätter). Die der 
Blütenachse zugekehrte Seite der Sporophylle ist also die morphologische 
Oberseite der letzteren. Die ass entspringen am Rand der Sporo- 
phylle, sind aber durch eine (ziemlich kurz bleibende) Wucherung der 
Unterseite des Sporophylis mehr nach der adaxialen Seite hin verschoben 
— denselben Vorgang (nur umgekehrt!) werden wir bei den Sporangien 
der Schizaeaceen und den Soris mancher Polypodiaceen zu schildern 
haben. 

Die randständige Stellung der Sporangien erscheint uns auch bei den 
Farnen als die ursprüngliche, von der sich die anderen ableiten. Wir 
könnten also ein „primitives“ Farn- 
sporophyll von einem solchen von Equi- 
setum dadurch ableiten, daß von den 
Sporangien nur die rechts und links 
stehenden (Fig. 1073, 3) übrig bleiben. 
die oberen und unteren aber (Fig. 1073, 7) 
nicht ausgebildet werden. 

Bei Lycopodium stehen die Spor- 
angien auf der Sphorophylloberseite. 
Dies käme — mitEquisetum verglichen — 


Fig. 1074. Equisetum Telmateja. 
Stück eines teilweise fertil gewordenen 
Ringes. 7 Sporophyll mit nur ober- 
seitigem Sporangium (I// in Längsan- 
sicht, etwas stärker vergr.), 2 mit einem 
Sporangium oben (verkleinert) und einem 
unten, 3 ist steril, Z und 5 haben meh- 
rere Sporangien unten - (Cupressineen- 
staubblattypus). //. Stück der Ober- 
flächenansicht einer noch unentwickelten 


Fig. 1073. Schema für Sporophylländerung durch Blüte. Die mit || und ++ bezeich- 
Reduktion, oben in Oberansicht, unten im Längs- 


I neten Sporophylle wahrscheinlich durch 
schnitt. Spaltung entstanden. 


dadurch zustande, daß nur Ein Sporangium übrigbleibt (Fig. 1073,2) und 
der bei Equisetum nur kurze Auswuchs x Fig. 1073, 4 sich laubblattartig 
verlängert, st sehr kurz bleibt (Fig. 1073, 5). Ahnlich verläuft der Vorgang, 
der in Fig. 1074 dargestellt ist, und zur „Cupressineen-Stellung“ führt. 
Das ist natürlich zunächst nichts weiter als eine Konstruktion. Es 
ist aber wenigstens nicht die kühnste von den vielen sonst noch ausge- 
führten. Man kann für sie geltend machen, daß tatsächlich vielfach Sporo- 
phylle auch bei den Lycopodiaceen (vgl. z. B. Fig. 1008, //) | Lycopodium-, 
Phylloglossum- und Selaginella-Arten], die Sporophylle Schildform haben 
— also mit denen von Equisetum übereinstimmen — und daß bei Equi- 
setum selbst Fälle vorkommen, welche der hypothetischen Konstruktion 
entsprechen. Sie lassen sich z. B. bei Equisetum Telmateja bei den Mittel- 
formen zwischen „Annulus“ und Sporophyllen beobachten. Man sieht, 
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wie der sonst ungegliederte „Annulus“ mehr oder weniger scharf in ge- 
trennte Blattorgane 'sich auflöst, die unvollständige Sporophylle sind. 


Es finden sich z. B. solche, die Ein Sporangium auf der Oberseite 
haben (Lycopodiaceen- Ste lung, 7 Fig. 1073), andere mit einem oder mehreren 
auf der Unterseite (( upressineen-Stellung, 4, 5 Fig. 1073). Daß keine ge- 
nau seitliche Stellung (unter 
Ausschluß der ober- und 
unterseitigen Stellung) be- 
obachtet wurde, ist bei der 
dichten N ebeneinanderlage- 
rung der Blattorgane nicht 
zu verwundern. Übrigens 
besteht kein wesentlicher 
Unterschied zwischen ge- 
nau randständigen und dem 
Rande genährten Sporan- 
gien, solange die eigent- 
liche Blattfläche so wenig 
hervortritt, wie bei den 
Fquisetumsporophyllen. 


Auch ließ sich durch 
Störung der Korrelations- 
beziehungen bei Equ. Tel- 
mateja (Equ. maximum) so- 
wohl die Ausbildung einer 
„Derotina“-Form (Fig. 1075 
rechts): vegetativer reich 
verzweigter mit einer Blüte 
endigender Sproß, bei dem 
auch Seitenäste fertil wa- 
ren), als auch Durchwach- 
sung der Blüten (an Haupt- 


Fig. 1075. Equisetum Telmateja. Links eine „Sero- |Fig. 1075 links] und den 
tina‘ ‘-Form mit durchwachsener Blüte. Letztere tritt : : 7 
nicht deutlich hervor, sie befindet sich unterhalb des Az Lig: EUTE, 
oberen mit mehr anliegenden Zweigen ausgerüsteten ] ) leo 

Teiles. Rechts Serotina-Form (Blüte am Ende eines Zwei solcher Durch- 


beblätterten Sprosses). wachsungen sind in Fig. 

1076, I abgebildet. Man 

sieht darin alle Übergangsformen von Sporophyllen zu Laubblättern: Sporo- 

phylle, die mit einer kleinen Blattspitze versehen sind, solche, die fast ganz 

wie die Zähne der Blattscheiden entwickelt sind und nur auf der Unter- 

seite noch ein oder wenige kleine Sporangien tragen, an der Basis sınd 
sie schon etwas verwachsen. 

Auch diese Beobachtung zeigt, daß die Organbildung eine abänder- 
bare ist und läßt die Homologie von Sporophyllen und Blättern klar her- 
vortreten. 

Daß die nicht selten auftretende Schildform der Sporophylle, die hier 
nur formal betrachtet wurde, auch für den Schutz der Sporangien von 
Bedeutung ist, wird unten hervorzuheben sein. 
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Fig. 1076. Equisetum Telmateja. 7. und //. (4mal vergr.) künstlich „vergrünte“ und 

durchwachsene Blüten von Seitensprossen. //. hat gar keine typischen Sporophylle 

mehr gebildet. S Ubergangsformen zwischen Sporophylien und Laubblättern. Solche 
sind in III. und IV. stärker vergr. abgebildet. IV. ist laubblattähnlicher als Z11. 


53. Placenta und ‚Sporangiophor“. 


Die Makrosporangien der Samenpflanzen entspringen vielfach einem 
charakteristisch ausgebildeten Gewebe, das man seit alter Zeit mit dem, 
freilich sehr wenig passenden Namen „Placenta* bezeichnet. Auch die 
Sporangien der Pteridophyten, namentlich die der Farne, nehmen vielfach 
ihren Ursprung aus einem, von dem übrigen Blattgewebe sich abhebenden 
und meist auch durch seinen Bau ausgezeichneten Gewebehöcker, den man 
als „Receptaculum“ bezeichnet hat. Es liegt kein Grund vor, diesen 
Namen beizubehalten, wir werden deshalb auch bei den Pteridophyten 
von einer „Placenta“ sprechen — da dieser Ausdruck bei den Samen- 
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pflanzen doch nicht zu beseitigen ist. Sie kommt nur bei einigen sorus- 
bildenden Farngruppen vor und verschwindet bei anderen in Verbindung 
mit charakteristischen V eränderungen im Sorus. 

Bower !) hat neuerdings außerdem vorgeschlagen, als „Sporangiophore“ 
sporangientragende Körper" zu bezeichnen. Er versteht darunter, nach des 
Verf. Ansicht, sehr ungleichartige Gebilde, wie die Sporangienstiele von 
Lycopodium, die ganzen Sporophylle von Equisetum, die Sporophyllfiedern 
von Helminthostachys. Er meint, das Sporangiophor der Pteridophyten 
sei ein „part sui generis, itself primitive in its nature, in the sense that 
it is not the result of modification or replacement of any other sort of 
appendage“ (a. a. OÖ. p. 153). 

Nach des Verf. Ansicht sind die Gründe, welche zur Aufstellung des 
Begriffs Sporangiophor geführt haben: die angebliche Unmöglichkeit Ge- 
staltungsverhältnisse wie die der fertilen Triebe der Psilotaceen und fos- 
silen Equisetinen auf Umbildung von (bzw. Homologie mit) anderen Organen 
zurückzuführen, ferner gewisse anatomische Verhältnisse und der alte un- 
glückliche Vergleich von Lycopodium mit den Ophioglosseen ganz unzu- 
reichend. um das „Sporangiophor“, als besonderes Organ, über Wasser 
zu halten, es kann höchstens als bequemer Namen für morphologisch un - 
gleichartige Dinge benutzt werden, wie man ja auch z. B. von Ranken 
spricht, ohne sich um deren Homologie zunächst näher zu kümmern. 

Vor allem werden wir, wie schon bei den Bryophyten betont wurde, 
den Grundsatz festhalten müssen, in erster Linie die Verkettung der Ge- 
staltungsverhältnisse innerhalb der einzelnen Gruppen aufzusuchen, 
nicht aber mit gewagtem Sprung uns von einer Gruppe zur anderen zu 
bewegen. Wenn man das tut, so entfallen die Gründe, welche zur Auf- 
stellung des Begriffes „Sporangiophor“ Veranlassung gegeben haben. Es 
zeigt sich vielmehr übereinstimmend mit der älteren Auffassung, dab 
überall die „Sporangiophore“ sich auf die Umbildung vegetativer Teile 
zurückführen lassen. Sie können also nicht als Teile „sui generis“ be- 
trachtet werden. Das soll im folgenden für die einzelnen Gruppen dar- 
gelegt werden. 


S 4. Sporophyllie und Blüten von Lycopodium. 


Wie bei den Farnen finden sich betreffs der Sporophylle zwei Fälle: 
ın dem einen, unter den europäischen Arten durch Lycopodium Selago 
gegebenen, sind Laubblätter und Sporophylle nicht verschieden, im anderen 
ist eine solche Verschiedenheit vorhanden. In diesem Falle sind die 
Sporophylle an Sproßenden, die ihr Wachstum einstellen, angeordnet, im 
ersteren nicht. Daß beide Fälle-nur graduell verschieden sind, geht schon 
aus der p. 324 angeführten Tatsache hervor. Es gelang die Blüten von 
Lyeopod. inundatum (welches zur zweiten Gruppe gehört) so zu beein- 
flussen, daß sich die wenigen Sporangien in den Achseln gewöhnlicher 
Laubblätter ausbildeten und der Sproß vegetativ weiter wuchs. 

Als Beispiel für das Verhalten der Arten, deren Sporophylle von 
den Laubblättern verschieden sind, sei L. annotinum angeführt. Die 
Sporophylle dienen hier nicht mehr als Assimilationsorgane, sie haben 
"statt der grünen eine gelbliche Farbe. Ihre Blattbasis ist erweitert. Sie 
sind dadurch imstande, das große auf dieser sitzende Sporangium besser 
zu umhüllen; der Rand des Blattes ist flügelförmig ausgewachsen. Die 


!) F. OÖ. Bower, The origin of a landflora p. 144. 
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häutigen Ränder biegen sich, wenn die Sporen reif sind (ebenso wie der 
obere Teil des Sporophylis) später zurück, und erleichtern so die Sporen- 


ausstreuung !). 
Fig. 107%) "nach unten, das dem Quer- 
schnitt einer Rasiermesserschneide 
- gleicht, und die Zwischenräume zwischen 
den Sporangien ausfüllt. Diese sind, 


_ wie der Querschnitt Fig. 1077 zeigt, 
 vortrefflich geschützt, die Abweichungen 
In der Gestaltung des Sporophylis den 


Laubblättern gegenüber 
also leicht verständlich 2% 

Mit den Equisetinen stimmen übri- 
 gens die Lycopodinen darin überein, 
daß die Sporangien angelegt werden. 
solange die Sporophylle noch verhält- 
_ nismäßig klein sind (vel. Fig. 1069). 
Indes möchte ich darin zunächst keine 
phylogenetisch bedeutsame Erscheinung 
sehen, sondern nur die Folge davon. 


teleologisch 


daß die Blattbildung in diesen beiden 


Verwandtschaftskreisen der der Farne 


_ gegenüber überhaupt zurücktritt. Sehr 


kleinblätterige Farne würden wohl die- 


selbe Erscheinung an ihren Sporophyllen 


Außerdem läuft von jedem Blatte ein Blattkissen ? )(B 


Fig. 1077 (nach Grück). Querschnitt 
durch eine Blüte von in ge anno- 
tinum, etwa l4mal vergr. Die Sporo- 
phylle stehen in vierzähbligen Wirteln. 
Jedem Sporophyll sind scheinbar zwei 
Sporangien angeheftet: in Wirklichkeit 
ist nur eines vorhanden, das wegen 
seiner stark gekrümmten Gestalt auf 
dem Querschnitt zweimal getrofien ist. 
B die keilförmige Basis der Sporophylle 
des nächst höheren Wirtels. 


_ Sprosse auf nachträglicher 


- zeigen, wie Equisetinen und Lycopodinen. 


Für die Lycopodium-Arten sowohl wie für die Selaginellen läßt sich 


 ım biologischer Beziehung folgendes bemerken: 


1. Wo die vegetativen Sprosse dorsiventral sind, sehen wir die Blüten 
_ abgesehen von den , „platystachyen“ Selaginellen) radiär ausgebildet (z. B. 
"Lycopodium complanatum und andere ähnliche Arten). Es ist wahrschein- 
lich, daß die Blüten hier die ursprüngliche Anordnung und Gestaltung 
der Blätter beibehalten haben, während die Gestaltung der vegetativen 
„Anpassung“ beruht (vgl. p. "2371. 

2. Mit der radiären Ausbildung der Blüten ist orthotrope Stellung 
noch nicht notwendig verbunden. Diese tritt vielmehr nur da hervor, wo 
die vegetativen Sprosse mehr dem Boden angeschmiegt wachsen und es 
‚also für die Sporenausstreuung wichtig ist, die Blüten über das Substrat 
_ emporzuheben. In diesen Fällen (Lyeop. inundatum, clavatum [Fig. 1078]. 
_ carolinianum, Sel. denticulata, helvetica u. a.) sehen wir dann unter den 
"Blüten ein Stück der Sproßachse mehr oder minder stark verlängert gleich- 
_ falls orthotrop und nicht selten mit reduzierten Blättern (Hochblättern) 
besetzt. Es sei als Podium bezeichnet. Demgemäß fehlt das Podium über- 


all da, wo 


a) die Blüten an genügend langen radiären (seien es aufrechte oder 


2 hängende) Sproßachsen stehen (Beispiel Lyc. Selago, annotinum, wo die 


Sporangien am Ende orthotroper, aufrechter, L. Phlegmaria. linifolium, 


wo sie an hängenden Sproßachsen stehen): 


‘) Ohne Zweifel ist diese Bewegung der Sporophylle durch Austrocknung bedingt. 


' An Waldrändern beginnt sie zuerst auf der nach außen gekehrten Seite der Blüten. 


re 2) Bei manchen Lycopodien, z B. L. cernuum, ist das Sporophyll, ähnlich wie es 
unten für Selaginella Preissiana zu beschreiben sein wird, hypopeltat. 
®) Betrefis der Schleimbildung bei L. inundatum vel. Grück a. a. 0. 


2. Aufl. Spez. Teil. 2. 70 


&oebel, Organographie der Pflanzen. 
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b) wo die plagiotropen Sproßachsen an und für sich schon über das 
Substrat emporsteigen. (Man vergleiche z. B. Selaginella Martensii mit 
radiärer, aber nicht orthotropen und nicht mit einem Podium versehenen 
Blüten mit Selaginella denticulata, helvetica u. a, bei denen die Blüten 


Fig. 1078. 1 Lyeopodium clavatum. Habitusbild. 2 Sporen. .3 Sporophyll mit ge- 
öffnetem Sporangium. (Lehrb.) 


orthotrop und mit einem Podium versehen sind) Man wird — wie 
überall bei‘ derartigen Regeln — zwar auch Beispiele finden können, 
die mit dem allgemeinen Satze nicht stimmen, weil bei ihnen andere Be- 
ziehungen eine abweichende Ausbildung bedingen, aber im großen und 


ganzen sind die hervorgehobenen Verhältnisse doch, soweit ich sehen kann, 


zutreffend. 


S 5. Sporophylle und Blüten von Selaginella. 


Selaginella schließt sich, wie schon die letzten Bemerkungen zeigen, 
so eng an Lycopodium an, daß sie hier besprochen werden soll, obwohl 
sie zu den heterosporen Formen gehört. 

Am wenigsten von den Vegetationsorganen verschieden sind wohl die 
Blüten einiger isophyllen Formen. 

Lehrreich ist Selag. Preissiana (vgl. das Habitusbild Fig. 243). ‚Die 
Blätter stehen sowohl am vegetativen Sproß als an den Blüten in ge- 
kreuzten Paaren. Fig. 1079 eibt die Basis eines Sporangienstandes wieder. 
Das unterste, ein Mikrosporangium tragende Blatt ist den sterilen noch 
eleichgestaltet. Die folgenden dagegen zeigen, daß das Blatt nach unten 
hin über die Anheftungsstelle herausgewachsen ist. Daß dieser Auswuchs 
eine Schutzvorrichtung ist für die Sporangien, ist ohne weiteres klar. Es 


A? 


L u Ace ‚ 
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handelt sich dabei nicht um den Schutz des dem betreffenden Sporo- 
phyll angehörigen Sporangiums, sondern der tiefer stehenden. 
Wir sehen zugleich, daß 
die durch das Auftreten der 
Sporangien gegebenen, zu 
einer von der vegetativen 
Blattform abweichenden Aus- 
gestaltung der Sporophylle 
führenden formativen Reize 
offenbar nicht auf das ein- 
zelne Sporophyll (denn sonst 
müßte doch auch das unterste 
Sporophyll die Gestalt der 
anderen haben), sondern auf 
den Vegetationspunkt des 
Sporangienstandes einwirken, 
der sie dann auf die Sporo- 
phyllanlagen überträgt !). 
Bei den anisophyllen 
Selaginellen werden betreffs 
der Blütenbildung zwei Grup- E 
pen unterschieden: Tetra- Fig. 1079. Selaginella Preissiana (Westaustralien 
gonostachyae und Platysta- 1898), unteres Stück einer Blüte. Vergr. 
chyae. Erstere sind dadurch 
ausgezeichnet, daß sich bei ihnen die Anisophyllie der vegetativen Sprosse 
auf die Blütenbildung nicht fortsetzt: die Sporophylle sind im Gegen- 
satz zu den vegetativen Blättern alle annähernd von gleicher Größe. Die 
Blattpaare kreuzen sich nicht, wie am vegetativen Sproß, schief, son- 
dern (untersucht bei Selaginella erythropus) annähernd rechtwinklig. 
Wenn wir bedenken, daß die vegetativen Sprosse der anisophyllen Sela- 
ginellen ihre Blattgestaltung offenbar der Anpassung an bestimmte äußere 
Faktoren verdanken, so werden wir annehmen dürfen, daß die Gestaltung 
und Stellung der Sporophylle hier ein Verharren auf phylogenetisch 
primitiverer Stufe darstellt ?. Wie dem auch sei. jedenfalls ist biologisch 
(resp. teleologisch) leicht verständlich, daß in den Blüten, deren Blätter alle 


dieselbe Funktion — wesentlich die, die Sporangien zu schützen — haben, 


auch die Gestaltung aller Blätter dieselbe ist; außerdem sind die Blüten 
hier vielfach (nicht bei allen Arten) orthotrop im Gegensatz zu den plagio- 
tropen vegetativen Sprossen. 

Es kommen aber auch dorsiventrale Blüten?) bei Selaginella vor, 
was schon des Vergleichs mit den dorsiventralen Blüten höherer Pflanzen 
wegen von Interesse ist. Und zwar gibt es zweierlei Formen. Die eine 
setzt die Anisophyllie der vegetativen Sprosse fort, d. h. die auf der 
Oberseite der Blüte stehenden Sporophylle sind kleiner als die auf der 


2) Mit anderen Worten: die Umbildung des vegetativen Sprosses zur Blüte geht 
allmählich vor sich und spricht sich erst deutlich aus, wenn der — uns nicht näher be- 
kannte — formative Reiz eine bestimmte Intensität erreicht hat. Dasselbe gilt für die 
Lyeopodiumblüten (vgl. Fig. 331). 

2) Es sei noch hervorgehoben, daß einzelne isophylle Selaginellen, wie S. Preissiana, 

auch an den vegetativen Sprossen rechtwinklig geekreuzte Blattpaare zeigen. und daß 

bei der isophyllen Selag. rupestris die Blüten gleichfalls dekussierte Sporophylle zeigen; 

die Laubblätter haben spiralige Stellung. 

E. ®) Vgl Gorser, Sporangien, Sporenverbreitung und Blütenbildung bei Selaginella, 
Flora 88 (1901) p. 208#f. Daselbst ist auch die ältere Literatur angeführt. 

70* 
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Unterseite (resp. den Flanken befindlichen). So ist es, soweit bis jetzt 
bekannt, nur bei zwei offenbar sehr wenig verbreiteten Arten, Sel. palli- 
dissima und Sel. ciliaris Spr. | 

Viel zahlreicher sind die Arten, deren Blüten ich als invers-dorsi- 
ventrale bezeichnet habe'). Hier erscheint die Dorsiventralität — dem 
vegetativen Sproß gegenüber — umgekehrt, die Sporöphylle sind auf 
beiden Seiten der Blüte auch von ungleicher Größe, aber die größeren 
stehen auf der Oberseite (oder Lichtseite), sie bilden die Fortsetzung. der 
kleineren Blätter der vegetativen Sprosse. 


08% 
Fig. 1080. Selaginella chrysocaulos. /. Blüte. von oben, Z//. von unten, schwach vergr. 


5 vegetative Seitenblätter (den kleineren Sporophyllen entsprechend), © Oberblatt, 
(den größeren Sporophyllen entsprechend). Z/I. Größeres Sporophyll, stärker vergr. 


Als Beispiel sei angeführt Sel. chrysocaulos (Fig. 1080). Die größeren, 
auf der Oberseite stehenden Sporophylle bilden ein schützendes Dach 
über die ganze Blüte und dies, sowie die durch die Blattgestalt ermög- 
lichte größere Assimilationstätigkeit dieser Blätter, ist, teleologisch ge- 
sprochen, offenbar der „Grund“ °) dafür, daß die Sporophylle der Ober- 
seite sich anders verhalten, als die Laubblätter der Oberseite. Außerdem 
aber haben sie einen flügelförmigen Anhang. Das ganze Sporophyll erinnert 
an das Blatt von Fissidens (Fig. 816) (Fig. 1080 III, Fig. 1082 F), und zwar 
zeigt sich, daß auch die Entwicklung des Blattes eine ähnliche ist wie dort, 
d. h. daß der Flügel als Wucherung der Rückenseite entsteht. Er be- 


t) Der früher angewandte Ausdruck „resupinierte“ Blüten erweckt eine irrige Vor- 
stellung, da es sich nicht um eine Drehung der Blütenachse handelt. 

®2) Kausal kommen, wie p. 153 ausgeführt wurde, vielleicht Korrelationsverhältnisse 
in Betracht. Die Makıosporangien stehen in den Achseln der kleinen Blätter der Unter- 
seite, die Mikrosporangien in den Achseln der größeren Blätter der Oberseite. 
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- sonders ist es, welcher ein schützendes Dach für die Sporangien mit der 
- Unterseite bildet. (Betreffs der anatomischen Differenzen im Bau der 
_ @©ber- und Unterseite der Blüten vgl. a. a. O.) 

_ Die invers-dorsiventralen Blüten erscheinen sonach zweckmäßiger 
ausgestattet als die nicht inversen. womit die Seltenheit des Vorkommens 
der letzteren zu- 


 sammenhängen mag. 


rr 


Zugleich liefern sie 
_ einen merkwürdigen 
Be veis dafür, daß 
bei der Blütenbil- 
dung eine Umände- 
rung des ganzen 
u: osses vor sich 
re Denn wenn 
die Blüte vegetativ. 
siterwächst (was Fig. 1081. Selaginella suberosa Querschnitt dureh eine Blüte 
ich bei Sel. Belan- »ahe dem Vegetationspunkte. F Flügel der größeren Blätter. 
_ geri, beiin Java wild 
wachsenden Pflan- 
zen, beobachtete, bei 
'Sel. suberosa u. a. 
_ künstlich herbei- 
führte), so nimmt 
der vegetativeSproß 
seine ursprüng- 
liche Dorsiventra- 
lität wieder an, die 
„Umkehrung“ der- 
elben war nurdurch 
die Blütenbildung 
ve anlabt. 
n =: Die Zahl der 
_ Makro porangien 
‚schwankt beidenver- 
‚schiedenen Arten. 
Bei manchen ist nur 
‚eines oder einige an 
der Basis der Blüten 
vorhanden. DieVer- Fig. 1082. I. Blüte von Selaginella elegans hort. (wahrschein- 
teilung der Makro- lieh S. apus verwandt) mit Einem Makrosporangium M, dessen 
Mikrosporan- Sporophyli einen deutlichen Flügel F’ hat und mehreren Mikro- 
2 sporangien. H sterile, das Makrosporangium teilweise um- 
152 hülleude Blätter. Die Makrosporangienwand an einzelnen 
rie! Stellen abgeblättert. //. Makrosporangium. /J/I. Mikrospor- 
Die „oligoma- angium. IV. und V. Mikro- und Makrospore bei derselben 
_ krosporangiaten“ Vergrößerung (stärker vergr. als /. bis I/I/., letztere 15mal). 
Blüten haben an der 
Basis nur Ein- oder wenige Makrosporangien. Es tritt bei ihnen besonders 
auffallend hervor, daß die Makrosporophylle bedeutend größer sind, als die 
Mikrosporophylle (Fig. 1081). Die ersteren haben bei der in Fig. 1082 
abgebildeten Art, namentlich auch einen auffallend entwickelten Flügel 
(# Fig. 1082), der bei den Mikrosporophyllen kaum angedeutet ist. Außer- 
dem haben die Makrosporangien noch eine aus zwei sterilen Blättern ge- 


Art 


.“ 


ya 
 _ 
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bildete Hülle (#7 Fig. 1082 I), in der man allenfalls die Andeutung einer 
Blütenhülle erblicken könnte. ya 

Auch die Größenunterschiede zwischen Makro- und Mikrosporangien 
(Fig. 1082 II III), sowie von Makro- und Mikrosporen scheinen hier be- 
trächtlicher zu sein als bei anderen Selaginellen. Messungen werden viel- 
leicht ergeben, daß das durch eine relative Vergrößerung der Makro- 
sporangien und Makrosporen zustande kommt. Ist dies der Fall, so würde 
das Verhältnis der mit zahlreichen Makrosporangien ausgerüsteten Sela- 
ginellablüten zu den Oligomakrosporangiaten ähnlich sein, wie das von 
Samenpflanzen mit zahlreichen kleinen Samen in den Früchten zu den 
Wenig- bzw. Einsamigen. Der Mangel an Verbreitungswahrscheinlichkeit 
im letzteren Falle wird dadurch ausgeglichen, daß der Keimling durch 
bessere Ausstattung mit Reservestoffen sofort kräftig sich entwickeln kann. 

Daß das Vorhandensein von Einem oder wenigen Makrosporangien 
in einer Blüte auf Reduktion beruht, ist äußerst wahrscheinlich. 


S 6. Psilotaceen. 


Die Sporangienstände dieser kleinen Gruppe haben von jeher Anlaß 
zu verschiedenen Deutungen gegeben. Sie hier näher aufzuführen möchte 
ich, unter Verweisung auf das unten Gesagte und die Literatur, unter- 
lassen. Die Tatsachen sind kurz folgende. | 

Bei 'Tmesipteris (Fig. 1085 II) sitzen 2 Sporangien auf einem meist 
kurzen Tragstück zwischen zwei Blättern, bei Psilotum !) (Fig. 1083) 3—9. 


U. 


Fig. 1084. Tmesipteris tannensis (Neuseeland 
} 1899). /. Stück eines Sprosses mit einem ste- 
Fig. 1083. Psilotum com- rilen und einem fertilen Blatt (welches nicht 


planatum (Java 1885), gegabelt ist!). ZZ. und III Querschnitt durch 
Sproßende vergr., die Spor- normale „Sporangiophore“, Sp Ansatzstelle des 
angien in den Achseln zwei- Sporangiums. IV. und V. Schemata (vgl. Text). 

geteilter Sporophylle. VI. Doppelblatt von Selaginella elegans. 


) H. Graf zu Son.ms-LAUBACH, Der Aufbau des Stockes von Psilotum triquetrum 
und dessen Entwicklung aus der Brutknospe, Ann. du jardin bot. de Buitenzorg, Vol. IV 
p. 139ff. (1884). 
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Fig. 1083 zeigt das Ende eines Sprosses von Psilotum complanatum 
(Ps. flaccidum). Hier sind die Sprosse abgeflacht und mit kleinen, zweizeilig 
- stehenden Blättern versehen. Ein Leitbündel tritt in die Blätter nicht 
ein, wohl aber zweigt sich ein Leitbündelast von der Sproßachse her gegen 
das Sporangium hin ab. Man darf aber aus der Leitbündelverteilung 
nicht immer auf die morphologische Zugehörigkeit eines Organes schließen. 
das Sporangium kann blattbürtig sein, wird aber von der Sproßachse aus 
mit einem Leitbündelstrange versorgt. Ubrigens verkümmern die Spor- 
angien nicht selten, und man findet dann scheinbar sterile. zweispaltige 
Blätter, zu denen ein Leitbündelstrang verläuft ?). 

Bei Tmesipteris (Fig. 1084, 1085) sind die sterilen Blätter mit einem 
Leitbündel versorgt. ein Ast geht auch hier in die Sporangiengruppe ab 
(Fig. 1084, III). Diese Versorgung des Sporangiums hat, gemäß der neuer- 
‚dings üblichen UÜberschätzung anatomischer Verhältnisse für die Beur- 
teilung morphologischer Fragen offenbar manchem einen besonderen Ein- 
druck gemacht. Sie ıst aber etwas gar nichts Auffallendes. Daß ein ver- 
hältnismäßig so massiges und großes Gebilde (die Sporangien von Tme- 
"sipteris werden bis 8 mm lang) wie die Sporangiengruppe bei epiphytischen 
_ and xerophytischen ?) Pflanzen wie den Psilotaceen eine Leitbündel- (oder 
_ wenigstens Tracheiden-)Versorgung erhält. erscheint nicht verwunderlich. 
Sind die Blätter von Psilotum deshalb etwas anderes als die von Time- 
sipteris, weil letztere ein Leitbündel erhalten, erstere nicht? Steht nicht 
auch hier die Lieitbündelversorgung mit der Größenverschiedenheit der 
Organe im Zusammenhang? Und wissen wir nicht von der experimen- 
tellen Anatomie her, daß ein Blattstiel stark sich anatomisch verändern 
(bei Dikotylen sogar sekundäres Dickenwachstum aufweisen) kann, wenn 
durch ihn ein reichlicher Nahrungsstrom fließt? Letzteres ist aber bei 
der Entwicklung der Sporangien gewiß der Fall. 

Das ganze Gebilde — Sporangien mit Blättern — ist teils für ein zwei- 

_ teiliges Blatt, teils für einen Zweig mit zwei Blättern gehalten worden. Ersteres 
würde die Psilotaceen in ihrem Verhalten den Lycopodiaceen nähern. Letz- 
terer (in neuererZeit wieder auf Grund anatomischer Verhältnisse verteidigte) 
Anschauung hatte sich der Verf.?) auf Grund entwicklungsgeschichtlicher 
- Untersuchungen angeschlossen — namentlich deshalb, weil das Sporangium 
_ terminal an der Anlage des „Sporangiophors“ zu entstehen schien. Die 

Untersuchungen von Bowek (z. B. dessen Fig. 123, 133) zeigen auch, daß die 
- Anlage des Sporangiums bei Tmesipteris unmittelbar unter dem Scheitel 
‚des „Sporangiophors“ erfolgt. Das kann indes auf der frühzeitigen Hem- 

mung der Entwicklung der Sporophylispitze (während rechts und links 

ein Blattlappen auswächst) beruhen. Es erscheint mir die Auffassung, 

ein zweispaltiges Blatt vorliege, auf dem das gefächerte Sporangium 
sich bildet, als die einfachere und natürlichere.. Und zwar abgesehen von 
dem Vergleich mit Lycopodium und der nicht leicht zu deutenden Ent- 
wicklungsgeschichte (von der es wünschenswert wäre, daß sie bei Psilot. 


zZ 


!) Derartige Fälle haben wohl die Angabe von Sorms veranlaßt, daß den Blättern 
ein wohlausgebildetes Leitbündel zukomme. Tatsächlich waren die von mir untersuchten 
‚Blätter sters ohne die Spur eines Bündels. Eine rudimentäre Blattspur läßt sich nach 
Srıwes bei Ps. complanatam nachweisen. 

2) Das spricht sich nicht nur im Bau der Vegetationsorgane, sondern auch in dem 
der Sporangienwand aus, die auffall-nd derb ist. 
- _®) GoeseL, Beiträge zur vergleichenden Entwicklungsgeschichte der Sporangien, 
Botan. Zeitung 55 (1883). — Es mag vorkommen, daß statt der Sporophylle gelegentlich 
kleine Seitenzweige auftreten. Das würde z. B. die von Sykes beschriebenen Miß- 
bildungen verständlich erscheinen lassen (Annals of botany, Vol. XXII [1908] p. 525). 
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[laceidum noch einmal eingehend verfolgt würde) aus drei Gründen: 1. wenn 
die beiden Sporophyllappen bei 'Timesipteris selbständige einzelne Blätter 
wären, sollte man vermuten, daß ihre Stellung die der einfachen Blätter 
sei. Diese stehen mit ihrer Fläche rechtwinklig auf die Sproßachse 
(wie ein Acacia-Phyllodium). Die „Blätter“ am „Sporangiophor“ !) aber 
stehen nicht wie in Fig. 1084 IV, sondern wie in Fig. 1084 V, d. h. mit 
ihrer Fläche der „Sporangiophor‘ ‘achse parallel. Die Teilung der 
Sporophylispitze geschieht — nachdem sie sich verbreitert hat, ebenfalls 
in der Vertikalebene (wenn wir uns den ganzen Sproß vertikal denken). 
Daraus ergibt sich die Stellung von selbst, “ebenso die Tatsache, daß eine 
über das Sporangium oben hinausragende Blattfläche nicht nachweisbar 
ist. Bei Psilotum erfolgt die Teilung anders. 

2. In Australien fand ich wiederholt einfache, ungeteilte Sporophylle- 
Als eine Art Ubergang dazu darf man wohl die nicht seltenen Fälle 
betrachten, in denen ein Blatteilstück kleiner ist als das andere, was 
soweit gehen kann, daß das verkümmernde nur noch als kleine Leiste 
auf dem anderen hervortritt. Einen solchen Fall habe ich in der 1. Auf- 


lage abgebildet (Fie. 1085 /). Es stand an einem einfachen Blatte ein 


einfächeriges Sporangium (Fig. 1085 /), während es sonst in zwei, seltener 
drei Fächer abgeteilt ist. Es war hier keine Spur eines verkümmerten 
zweiten Sporophyllappens zu sehen. Die Querschnitte zeigen, daß in dem: 
unteren einfachen Teile des Sporophylls ein einfaches Leitbündel ver- 
läuft, von dem aus eine Abzweigung gegen das Sporangium hin verläuft, 
man sieht Tracheiden sich bis in die Scheidewand des Sporangiums er- 
strecken. 


Fig. 1085. Tmesipteris tannensis (Hermitage 1898). I ein einfaches Sporophyll mit 

einem Sporangium. /] Sproßstück, an welchem ein steriles und einy fertiles Blatt. 

sitzen. Bei ersterem tritt die Vertikalstellung der Spreite deutlich hervor. 5 
Beide Figuren vergr. 


Ich halte es nicht für überflüssig, einen zweiten Fall abzubilden 
(Fig. 1084 /), ın welchem auf einem von einem Laubblatt kaum ver- 
schiedenen Sporophyll ein vollständiges, zweifächeriges Sporangium saß. 
Namentlich war der unterhalb des Sporangiums (bzw. der Sporangien- 


') Bower (Origin. p. 410) verwendet diesen Ausdruck nur für den Stiel des Spor- 
angiums. Dafür ist aber ein besonderer Namen von dem hier vertretenen Standpunkt 
aus nicht notwendig, während es bequem sein kann, das ganze sporangientragende Ge- 
bilde, ganz ohne Rücksicht auf seine Deutung so zu bezeichnen. 
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gruppe) befindliche Teil, der „Stiel“, vollständig mit einem Blatte über- 
einstimmend gestaltet, d.h. also nicht wie sonst im Querschnitt annähernd 
kreisförmig oder elliptisch, sondern in der Längsrichtung der Sproßachse 
abgeflacht, genau wie die Basis eines Blattes. Wenn der „Stiel“ sonst, 
wie Fig. 1084 1/ zeigt, im Querschnitt stumpf vierkantig ist!), so beruht 
das auf einer mit der Sporangienbildung in Beziehung stehenden Massen- 
zunahme im embryonalen Zustand. Bei schmächtigerer Entwicklung be- 
hält übrigens der „Stiel“ auch bei mit zwei Blatteilen ausgerüsteten 
Sporangien die Flächenentwicklung wie sie bei den in Fig. 1084 I abge- 
bildeten vorhanden ist. 


3. Bei weniger kräftig ernährten Sproßgipfeln kommt es nicht selten 
vor, daß abwechselnd mit den fertilen, zweispaltigen Blättern (Sp Fig. 1086) 
auch sterile (D Fig. 1086) auftreten. 
Man sieht dann, daß sterile und 
fertile Blätter genau in derselben 
Anordnung an der Sproßachse stehen. 
Das ist nicht verwunderlich, wenn 
es sich um Sporophylle und Laub- 
blätter handelt. Dagegen wäre es 
sehr eigentümlich, wenn Zweige und 
Blätter in derselben Stellung auftreten 
würden. Das kann gelegentlich 
vorkommen: die Brutknospen von 
Lycopodium Selago stehen — obwohl 
sie unzweifelhaft Sprosse sind — an 
der Stelle, die sonst ein Blatt ein- 
nimmt, was mit ein Grund war, wes- 
halb die früheren Morphologen sie 
„als blattachselständigeSeitensprosse“ 
betrachteten. Aber bei 'Tmesipteris 
. liegt die Sache doch wesentlich anders, 
hier spricht nicht nur die Stellung, 
sondern auch anderes für die Blatt- 


natur der sporangientragenden Fig. 1086. Tmesipteris tannensis (Hermi- 
Organe. tage 1898). Gipfel eines Sprosses, am 
Selb indie E di welchem teils Sporophylle (Sp, —Sp;), teils 
elbstverständlich kann man die sterile Blätter (B, B) stehen. Die nach 


auf Grund eigener Untersuchung den Blättern gehenden Leitbündel sind 
oben geschilderten Fälle auch anders noch nicht sichtbar. 

deuten. Aber ich sehe — obwohl 

mir die neuerliche Verteidigung meiner alten seinerzeit von SOLMS und 
BowEr bekämpften Auffassung ja nur erwünscht sein könnte — derzeit 
keinen Grund zu einer anderen Auffassung als folgender: das Sporangium 
(bzw. Synangium) der Psilotaceen ist blattbürtig. Es steht bei Timesi- 
pteris aber weiter von der Blattbasis entfernt als bei Lycopodium (oder 
gar Selaginella). Auch bei Psilotum kann sich der untere Teil des Sporo- 
phylis stielartig strecken, eine Länge von zuweilen über l cm erreichen, 
und äußerlich an einen kleinen Zweig erinnern. Der oberhalb des Spor- 
angiums liegende Teil des Sporophylis ist normal in zwei Lappen geteilt. 
Zuweilen kann sich diese Teilung, wie sowohl für Psilotum als für Timesi- 


Y) Man kann darin den Ausdruck einer begonnenen aber nicht durchgeführten 
Teilung sehen. 
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pteris angegeben worden ist, wiederholen; mir sind solche Fälle nicht 
begegnet. ER 

Allerdings sind zweiteilige Blätter sonst bei Lycopodinen nicht be- 
kannt. (Die, welche ich bei Sel. elegans oft fand, sind offenbar aus Ver- 
wachsung zweier Oberblätter entstanden, Fig. 1084 VI.) Aber das ist kein 
Grund, denn auch sonst weichen ja die Sporophylle, wie wir z. B. bei 
Selaginella sahen, vielfach von den vegetativen Blättern ab (Vorkommen 
von Flügeln auf der Unterseite, hypopeltate Blätter usw.). 

Daß die Zweiteilung der Sporophylle bei den Psilotaceen ein „mor- 
phologischer“ Charakter ist, spricht sich schon darin aus, daß sie bei 
Pflanzen sich findet, die im Habitus so sehr abweichen, wie Timesipteris 
und Psilotum. Eine weitere Frage ist, ob die Zweiteilung zugleich „zweck- 
mäßig“ ist. Bei Psilotum tritt deutlich hervor, daß das junge Sporangium 
in seiner Jugend durch die beiden Spitzen des Blattes rechts und links 
schützend umhüllt wird (Fig. 1083), während die ungeteilte Blattbasis den 
Abschluß nach außen bildet. Weniger auffallend ist dieselbe Erscheinung 
bei Timesipteris. Den alten Sporangien von Psilotum dient die Sporo- 
phyligabel, in der sie sitzen, außerdem auch mechanisch als Stütze. 

Auf den vielfach vorgenommenen Vergleich der Sporangiengruppe 
der Psilotaceen mit einem Ophioglosseensporophyll wird bei Besprechung 
des letzteren zurückzukommen sein. Er ist meiner Auffassung nach ein 
durch äußere Ähnlichkeiten veranlaßter. Daß die Psilotaceen in den 
Lycopodinen ihre nächste lebende Verwandtschaft haben, ist zweifellos, 
der Vergleich mit den Sphenophylleen in keiner Weise überzeugend. 
Wenn die Prothallien der Psilotaceen einmal mit Sicherheit aufgefunden 
werden sollten, so darf man erwarten, daß sie Lycopodinencharakter zeigen 
werden. 


S 7. Equisetum. 


Die Sporophylle sind gestielte Schilder, welche die Sporangien auf 
der „Unterseite“ der schildförmigen Fläche ringsum gleichmäßig verteilt 
tragen (vgl. p. 1090). 

Die Abweichung gegenüber den sterilen Blättern ist groß. Diese 
sind bekanntlich in eine Scheide, die in einzelne Zähne ausgeht, ver- 
wachsen. Die Sporophylle sind frei und schildförmig. Die Frage ist 
auch hier: a) Welche biologische Bedeutung hat die Gestalt der Sporo- 
phylle? b) In welcher Beziehung stehen sie zu den vegetativen Blättern ? 

a) Bekanntlich stehen die Sporophylle in der Blüte (dem ähren- 
förmigen Sporangienstand) dicht gedrängt, die schildförmigen Sporophylle 
liegen mit den Rändern einander ursprünglich dicht an und sind sogar 
miteinander verzahnt, wodurch die auf der Unterseite der Schilder 
stehenden jungen Sporangien vortrefflich geschützt sind und der Mangel 
eines Indusiums und sonstiger Schutzapparate leicht verständlich wird. 

Die Internodien zwischen den Sporophyllwirteln sind zunächst noch 
sehr kurz, erst später strecken sie sich, ebenso die Sporophylistiele. Jetzt 
sind die Sporangien zur Aussaat reif!), sie öffnen sich durch Austrock- 


!) Diese wird bei einigen Arten dadurch erleichtert, daß die Sporophylistiele sich 
(offenbar negativ geotropisch) nach oben biegen. So bei Equisetum Telmateja (vgl. die 
SıcHs’sche Abbildung Fig. 321 in Gorser, Grundzüge der Systematik). Es wird die 
Fläche des Sporophylis schief oder fast horizontal gestellt und so verhindert, daß die 
Sporenmassen in größerer Menge zwischen den Sporophyllen liegen bleiben. Es ist 
gewiß kein Zufall, daß das gerade bei der Art auffällig ist, welche die größten Sporo- 
phylle besitzt. 


u Zt 


Aa’ 


II. Pteridophyten. 1105 


nung und zerstreuen die Sporen. Eine ganz ähnliche Gestalt der Sporo- 
phylle treffen wir in den männlichen Blüten mancher Coniferen (z. B. 
Taxus). Wir sehen also bei Equisetum, daß die Gestalt des Sporophylis. 
die Schildform und der Besitz eines Stieles mit dem Schutz der Spor- 


‚angien und mit der Sporenaussaat zusammenhängt. 


b) Die vegetativen Blätter der Equiseten kommen — was ihre 
Leistungen betrifft — wesentlich nur als Schutzapparate für die Stamm- 
knospe (auch für die noch wachsenden Internodien) in Betracht. Sie sind 
von den Sporophyllen sehr verschieden. Wenn also überhaupt eine Über- 
einstimmung in der Entwicklung von Sporophyllen und Laubblättern nach- 
weisbar ist, so wird sie sich nur in den frühesten Entwicklungsstadien 
geltend machen. Tatsächlich ist eine solche Übereinstimmung nicht nur 
betreffs der Anordnung an der Sproßachse nachweisbar, sondern auch bei 
der Entwicklung. | 


Q 


u 


Bes \) | 
SEN 


Fig. 1087. Equisetum. Scheitelwachstum und Seitensproßbildungen. / und 2 nach 
JANCZEWSKI, 5—5 nach Sacns. /—3 E. arvense, Z und 5 E. Telmateja. 5b, bs Blatt- 
anlagen. (Aus Lorsyv, Vorlesungen, nicht ganz richtig nach dem Original widergegeben!) 


Die Blattanlagen entstehen als ein über dem Vegetationspunkt hervor- 
gewölbter Zellhügel (Fig. 1087, 5). Bei den Laubblättern wird aber nur dessen 
oberer Teil zur Blattbildung verwendet (was mit der wenig massigen Ent- 
wicklung des Blattes zusammenhängt), während der untere Teil der Blatt- 
anlage zur „Berindung“ des Sproßinternodiums dient. Bei den Sporo- 
phyllen dagegen werden alle Zellen der Blattanlage zur Blattbildung 
herangezogen, entsprechend der massigeren Entwicklung der Sporophylle '). 
Im Grunde besteht der Unterschied der Entwicklung — von den Volum- 
verhältnissen abgesehen — also darin, daß sehr früh (noch vor dem Auf- 


1) Vgl. die in Bot. Ztg. 1880 gegebene Darstellung, die später von GLück (Die 


Sporophylimetamorphose, Flora 80 [1895] p. 303#f.) bestätigt wurde. 
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treten des auch hier durch Interkalarwachstum entstehenden SporophyliI- 
stiels) die Wachstumsverteilung eintritt, die zur Bildung eines schild- 
förmigen, und zwar eines „hypopeltaten* Blattes führt. Zugleich findet 
eine Reduktion der Blattfläche (die den oberen Teil des Schildblattes 
bildet) statt. Das Randwachstum. das sonst zur Bildung. einer dünnen 
Blattlamelle führt, wird hier unterdrückt. Der obere Teil des schild- 
förmigen Sporophylls entspricht also dem vegetativen Blatt, der untere 
einem Auswuchs der Blattanlage. Es steht damit ganz im Einklang, daß 
man gelegentlich Mittelformen zwischen Sporophyllen und Laubblättern 
trifft (vgl. Fig. 1076), bei denen eine Spreite mehr entwickelt ist. 
Diese entspricht dann stets dem oberen Teil des Sporophylis. Die Tat- 
sache, dab die ersten Eintwicklungsstadien von Laubblatt und Sporophyll 
übereinstimmen und daß die Blattanlage beim Laubblatt nur teilweise, 
beim Sporophyll ganz auswächst, beweist natürlich nicht, daß die Laub- 
blätter die ursprünglichen Organe sind, ebensowenig daß die Gestaltung 
des Sporophylis der Equiseten das phylogenetisch ursprünglichere Ver- 
halten darstelle. Vielmehr steht die Entwicklung hier wie überall im 
Einklang mit dem fertigen Zustand: ein dünnes Organ beansprucht weniger 
Zellenmaterial als ein dickes. Höchstens könnte man in der Entwicklung 
der Laubblattanlagen einen Grund dafür sehen, daß sie früher massiger 
entwickelt waren als jetzt. Die Hauptsache ist, daß Sporophylle und 
Blätter einander auch hier homolog sind. Wir sehen ferner, daß wir 
auch jetzt ungezwungen das Sporophyll aus den Laubblättern ableiten 
können. Assimilationsorgane von der Gestalt der Equisetensporophylle 
würden dagegen ganz wunderbare Bildungen sein. 

(Größe und Ausstattung der Blüten sind bei den einzelnen Arten 
zwar sehr verschieden, der Aufbau ist aber bei allen doch ein überein- 
stimmender. Während man E. Telmateja maximum Blütenzapfen von 
10 cm Länge (bei ca. 2,5 cm größter Breite) mit Dutzenden von Sporo- 
phyllen antrifft!), waren die untersuchten Blüten von E. scirpoides 
(Fig. 1088) (vor der Streckung) nur etwa 3 mm lang und bestanden nur 
aus 2 Wirteln von je 3 Sporophyllen und einem sterilen Endstück (7). 

Hier trat (vgl. das Diagramm Fig. 1088 ZI) besonders deutlich her- 
vor, daß die Sporophylle unter sich und mit den Laubblättern alternieren: 
die Pflanzen von E. scirpoides behalten nämlich die Dreizahl der Blätter 
in jedem Wirtel, die bei den anderen Arten nur an den Keimpflanzen 
(vgl. Fig. 933) auftritt. 

Man könnte sich ein „primitives“ Equisetum konstruieren, bei welchem 
sofort der Keimsproß in der für E. sceirpoides geschilderten Weise zur 
Blütenbildung übergeht und aus ihm die anderen Equisetumformen durch 
Verlegung der Blütenbildung in ein späteres Stadium und durch „Amplia- 
tion“ ableiten. Aber es ist wohl nicht zu bezweifeln, daß die Blüten von 
E. scirpoides als rückgebildete, bzw. stehengebliebene zu betrachten sind, 
wie wir solche ja auch bei Selaginella antrafen. Solche Blüten sind von 
Interesse mit Rücksicht auf die Frage nach der Entstehung der Angio- 
spermenblüte, bei der ähnliche Vorgänge eintraten. 

Bei den mit zahlreichen Sporophyllen versehenen Blüten wird das „Al- 
ternieren“ der Sporophylle oft sehr gestört. Im oberen Teil der Blüten 
von Equis. Telmateja konnte ich eine Anordnung in Wirtel nicht mehr 


!) Bei Herrsching am Ammersee finden sich Stellen, an denen im Frühjahr Hun- 
derte dieser dicken Blütenkolben als fast einzige Pflanzen über den Boden treten, so 
daß nicht viel Phantasie dazu gehört, um sich in einen fossilen Equisetaceen-Wald 
hineinzudenken. 
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erkennen. Auch weiter unten sieht es fast so aus (Gewißheit könnte nur 
die entwicklungsgeschichtliche Untersuchung bieten), als ob eine Spaltung 
der Sporophylle — sowohl in horizontaler als in vertikaler Richtung ein- 
trete (Fig. 1074 II). „Verwachsungen“ von Sporophyllen (die sich sowohl 
auf den Stiel- als den Schildteil beziehen) sah ich besonders häufig bei 
 E.arvense, sie kann sich auf alle Blätter eines Sporophyllwirtels erstrecken 
(Fig. 1089); man sieht dann besonders deutlich, daß dies für die Sporen- 
aussaat ungünstig ist. Die Sporophyllstiele können sich nicht strecken und 
die Entleerung der Sporangien ist gleichfalls gehemmt. Wenn die Sporo- 
phylle durch ihre Nicht-Verwachsung den sterilen Blättern gegenüber das 


Fig. 1085. I. Equisetum seir- 
poides (4fach vergr... Bei T 
steriles Sprußende der Blüte, bei 


4 deren Annulus. //. Diagramm Fig. 1039. Equisetum arvense. 
der Blüte: die Sporophyllwirtel Blüte mit verwachsenen Sporo- 
beziffert, A und 7 wie in I. phylliwirteln. 


ursprünglichere Verhalten beibehalten haben, so zeigen uns die erwähnten 
Fälle einerseits, daß die Verwachsung ausnahmsweise auch die Sporophylle 
betreffen kann, und daß sie andererseits für diese sehr unzweckmäßig 
ist (Fig. 1089). Außerdem findet in den Blüten, ebenso wie in den 
vegetativen Teilen nach oben eine Abnahme in der Zahl der „Wirtel“- 
glieder statt. Im allgemeinen können wir wohl sagen, daß je größer die 
Zahl der Sporophylle ist, desto unregelmäßiger, bzw. von der Alternation 
am meisten abweichend ihre Anordnung ist. 
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BowEr hat (a.a.0.) die Blattnatur der Equisetumsporophylle bezweifelt, 
vor allem weil bei den fossilen Equisetinen (deren „Sporangiophore“ äußer- 
lich sehr denen der lebenden Equiseten gleichen) die Annahme der Blattnatur 
der Sporangiophore auf Schwierigkeiten stößt. Bald sind, wie bei Archae- 
calamites, in den Blüten superponierte Wirtel ‘von Sporangiophoren vor- 
handen, bald folgen Wirtel steriler Blätter und solche von Sporangiophoren, 
aber letztere zählen meist nur halb so viele Glieder wie erstere usw. 

Dazu möchte ich nur folgendes bemerken. Die Homologie der „Sporangio 
phore“ und der Blätter scheint mir bei den lebenden Equiseten so klar zu liegen 
und die dagegen von BOWER vorgebrachten Gründe so wenig stichhaltig, daß 
auch die Schwierigkeit in der Deutung der fossilen Formen daran nichts ändern 
kann. Auf das Alternieren bzw. Nichtalternieren ist bei den Equiseten mit 
ihren reduzierten Blättern und den wechselnden Zahlenverhältnissen der Quirle 
(p- 92) nicht das Gewicht zu legen, wie bei höheren Pflanzen. Die Blatt- 
bildung der Equiseten hat gewiß auch starke Veränderungen erfahren gegen- 
über dem ursprünglichen Verhalten, vielleicht durch „kongenitale“ Spaltung 
der Anlagen. Außerdem, trotz der unzweifelhaften Verwandtschaft von Cala- 
miten und Equiseten sind die ersteren doch gewiß nicht die Vorfahren 
der letzteren und es ist auch, wie schon die Heterosporie zeigt, nicht anzu- 
nehmen, daß sie „primitiver* sind als diese. 

Daß die „Sporangiophore“* der Calamiten mit denen der Equiseten homo- 
log sind, daran ist wohl nicht zu zweifeln, und die Versuche, sie als zusammen- 
gehörend mit den unter ihnen stehenden Laubblättern zu betrachten, sind 
nicht einleuchtend. Vielmehr ist wahrscheinlich, daß die Calamitenblüte her- 
vorgegangen ist aus einer solchen wie sie Archaeocalamites (mit Ausnahme der 
Blattanordnurg wesentlich nach dem Typus unserer Equiseten) zeigt, also einer 
(abgesehen vom „Ring“) nur aus Sporophyllen bestehenden. 

Bei den Calamiten wäre eine vegetative Ausbildung bestimmter Sporo- 
phyllwirtel eingetreten, die bei den hoch über dem Boden stehenden Blüten 
wohl einen erhöhten Schutz der Sporophylle herbeigeführt haben mag. Nehmen 
wir an, daß dieser namentlich auch den jurgen Sporophyllen zugute kam, 
indem sie verspätet und in geringerer Zahl, zwischen zwei vegetativen 
Blattwirteln angelegt würden (ein Vorgang, für den bei der Blütenentwicklung‘ 
der Angiospermen Beispiele vorliegen), so würde es nicht verwunderlich sein, 
wenn die Blattwirtel miteinander, nicht mit den Sporophyllen alternieren. 
Außerdem ist von dem früher (p. 198) geltend gemachten Standpunkt aus 
nur ein Alternieren physiologisch (d. h. ihrem Baumaterial nach gleichartiger), 
nicht aber ungleichartiger Blattorgane zu erwarten. In den Blüten der Diko- 
tylen haben wir zahlreiche Beispiele dafür. In den Blüten von Primula z. B. 
alternieren die 5 Fruchtblätter (die aber meist nicht gesondert angelegt werden) 
mit den 5 Blumenblättern, vor denen die 5 Staubblätter stehen. Daß man 
sich das historisch durch Ausfall eines Staubblattkreises erklärt — ein Ver- 
fahren, das man auch bei Calamites anwenden könnte — schließt nicht aus, 
daß diese Stellung (welche abgesehen von den Zahlenverhältnissen) an die in 
den Calamitenblüten stattfindende erinnert, kausal begründet werden muß. 

Das oben Angeführte soll nur darauf hinweisen, daß kein Grund vor- 
liegt, das, was bei den lebenden Equiseten mit Sicherheit festgestellt ist, an- 
zuzweifeln auf Grund der Verhältnisse fossiler Formen. Ein um die Phyto- 
paläontologie hochverdienter Forscher !) sagt treffend: „Wir haben bei natur- 
wissenschaftlichen Untersuchungen von dem, was wir wissen, nicht von dem, 
was wir nicht wissen, auszugehen.“ Was wir wissen, ist aber in diesem Fall 


!) O. Herr, Flora fossilis aretiea. 
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die Entstehung und Anordnung der Sporophylle von Equisetum — was wir 
nicht wissen, die von Calamites! Bei diesen aber kennen wir nur die fertigen 
Blüten, nicht aber ihr Zustandekommen. — Die „lights of the past“ können 
auch Irrlichter sein! 


An der Basis der Equisetumblüten findet sich ein Blattwirtel }), 
welcher sowohl von den vegetativen Blättern als von den Sporophyllen ver- 
schieden ist, der Ring (Annulus), der übrigens gelegentlich in dre Sporo- 
phylibildung mit hineingezogen wird. Morphologisch ist der „Ring“ als 
aus gehemmten Blattanlagen bestehend zu betrachten. Man findet bei 
Untersuchung einer größeren Anzahl von Equisetumblüten alle Übergangs- 
stufen vom Ring zur Sporophylibildung: stärkeres Hervortreten der ein- 
zelnen Zähne, Auftreteu von Sporangien an ihnen (Fig. 1074), Loslösen 
von den anderen, bis zum Auftreten vollständiger Sporophylle. Anderer- 
seits können z. B. bei Equis. silvaticum unter dem Ring noch Aste auf- 


_ auftreten, wie unter den vegetativen Blattwirteln. 


Er besitzt eine funktionelle Bedeutung und zwar im Knospenzustand 
der Blüte Die Sporangien sind, wie oben erwähnt, sämtlich dadurch ge- 
schützt, daß sie unter den schildförmigen Ausbreitungen der Sporophylle 
verborgen sind. Die unteren Sporangien der untersten Sporophyllreihe 
würden dagegen frei liegen. Sie schützt der „Annulus“, welcher so aus- 
gebildet ist, als ob man mit einer plastischen Masse die unterste Sporophyll- 
reihe abgeschlossen hätte. Er paßt genau in die Vorsprünge der Sporo- 
phylle und läßt sich also durch seine Funktion der der Blütenhülle resp. 
des Kelches der höheren Pflanzen vergleichen. Dadurch wird also die 
Hemmung, welche dieser Blattwirtel den vegetativen gegenüber erfährt, 
zwar nicht kausal, aber teleologisch verständlich. Die obersten Sporo- 


 phylle der Blüte aber erfahren einen analogen Schutz dadurch, dab die 


an der Blütenspitze stehenden Sporophylle unvollständig ausgebildet werden, 
sie bleiben mit der Blütenachse teilweise verschmolzen ?) (Fig. 1088, I. T). 
Ihre Gestaltung ist aber eine andere als die des „Ringes“ und bietet 
keinen Anhalt für die naheliegende Aunahme, daß der Ring aus steril 
gewordenen Sporo- phyllen hervorgegangen sei. 


Die Blüten der Equiseten sind Sprosse begrenzten Wachtums. Dies 
spricht sich auch in der Zellenanordnung aus: die Scheitelzelle des Blüten- 
sprosses wird später ersetzt durch eine Zellgruppe; wir sehen also, daß 
die Blütenbildung nicht nur die Gestaltung der Blätter, sondern auch die 
der Sproßachse verändert. Es spricht sich dies auch darin aus, daß die 
die Blütenknospen umhüllenden Blattscheiden dem größeren Umfang der 
ersteren entsprechend größer sind, als die der vegetativen Sprosse. 


Daß die Blütenachse (vor dem Zeitpunkt, in welchem die Scheitel- 
zelle durch eine Zellgruppe ersetzt wird) einer vegetativen Weiterentwick- 
lung fähig ist (wie dies auch bei Lycopodium und Selaginella der Fall 
ist, vgl. p. 1087), zeigt das Vorkommen „durchwachsener* Blüten. Das 
kann auch experimentell hervorgerufen werden (p. 1092, Fig. 1076). Selten 


) Bei E. arvense nicht selten zwei. 
?) Bei E. arvense u. a sind die obersten, unvollständig entwickelten und von der 


‚Achse nach oben hin nicht abgeeliederten Sporopbylle nicht selten so ausgebildet, daß 


es aussieht, als ab Ein terminales Sporophyll vorhanden sei. Dirs kommt auch bei den 


_  mäunlichen Blütenständen von Cycadeen vor. Ein neuerer Schriftsteller hat diese „Ver- 


wachsungs“produkte als „terminale Phyllome“ beschrirben! Bei Equisetum dienen sie 
übrigens, wie namentlich bei E. Telmateja hervortritt, auch als Bohrorgane beim Durch- 


brechen der Erde. 


1110 Spezielle Organographie. 


tritt in den Blüten eine Verzweigung hervor, wobei die Seitenäste als 
kleinere Blüten ausgebildet sind. 

So bei Equis, Telmateja 
(Fig. 1090). In dem abge- 
bildeten Falle waren 4 Seiten- 
blüten am Scheitel des Spor- 
angienstandes vorhanden, so 
daß man an eine Entstehung 
der Verzweigung infolge einer 
Verletzung des Scheitels den- 
ken könnte. Indes beobachtete 
ich Seitenzweige auch in der 
unteren Hälfte von Blüten, 
für die es wahrscheinlicher 
erscheint, daß sie so wie die 
am vegetativen Sproß ent- 
standen. Sahen wir doch, 
daß auch die Hemmung der 
Zweigbildung unterhalb des 
„Ringes“ keine immer vor- 
handene ist. Dasselbe würde 
dann für den fertilen Teil 
gelten, und zugleich eine wei- 
tere Übereinstimmung zwi- 
schen sterilen und fertilen 
Organen ergeben. 


S 8. Allgemeines über 
Sporophylle der Farne. 


Es fragt sich zunächst, 
Fig.1090. Equisetum Telmateja. Blüte in nat Größe Ob die Gliederung der sterilen 
oben mit 4 Seitensprossen. R „Ring“ (Annulus). und der fertilen Blätter über- 

einstimmt oder ob bei den 
einen dieser Blattiormen Teile vorhanden sind, die sich bei den anderen 
nicht nachweisen lassen. 

Es sei dabei nur die äußere Gliederung ins Auge gefaßt. Nur 
kurz erwähnt sei, daß die Nervatur der Sporophylle mancher leptospor- 
angiater Farne Abweichungen von der der Laubblätter aufweist: es können 
Nerven hinzukommen (z. B. bei Platycerium), welche bei den letzteren 
nicht vorhanden sind. 

Dasselbe gilt für die äußere Gliederung in einer Reihe von Fällen. 

I. Leptosporangiate Farne. 

A. Schizaeaceen. Hier liegen die Verhältnisse insofern am einfachen 
als die Sporophylle zwar als Neubildungen, aber in derselben Stellung 
wie sonst sterile Blatteile auftreten. 

Ich untersuchte Schizaea rupestris. 

Das sterile Blatt ist langgestreckt, lineal, von einem einzigen Nerven 
durchzogen. Es wächst mit einer zweischneidigen Scheitelzelle. Igends 
welche Auszweigungen werden nicht angelegt. 


Das fertile Blatt (Fig. 1091) trägt an seinem Ende eine Anzahl von 
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Fiedern, welche je zwei Reihen von Sporangien hervorbringen. Der End- 
teil des Blattes wird gleichfalls fertil. Die Entwicklungsgeschichte zeigte 
(Fig. 1092), daß diese fertilen Blatteile als Aussprossungen des Randes 
unterhalb des fortwachsenden Scheitels auftreten (Fig. 1092 $,, S,, $,. 8,). 
Es bildet sich sehr bald eine zweischneidige Scheitelzelle; die Sporophyll- 
fieder wächst ähnlich wie das ganze Blatt. Das sterile Blatt erhält man, 


i 


Fig. 1092. Schizaea rupestris (Sydney 1899). Sporophyllspitze 
in Flächenansicht. S,—S, Anlagen der fertilen Fiedern. 
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Fig. 1091. Schi- 
zaea rupestris 


(Sydney 1893). 
Sporophyll in Fig. 1093. Asplenium dimorphum. J/ Sterile, /I fertile Blatt- 


nat. Größe. fieder, /II UÜbergangsform, alle etwas verkleinert. 


wenn man sich in Fig. 1091 den fertilen oberen Teil wegdenkt. Wenn 
hier also die fertilen Teile als Neubildungen erschemen, so kann das 
entweder eine wirkliche Neubildung darstellen oder darauf beruhen, dab 
das sterile Blatt eine Reduktion erfahren hat, d.h. ursprünglich auch die 
 zeichere Gliederung besaß, wie sie jetzt noch am Sporophyll hervortritt. 
_ Das letztere ist wie bei den Marsiliaceen um so wahrscheinlicher, als auch 
andere Gründe dafür sprechen. daß die Laubblätter eine Vereinfachung 


erfahren haben. 
2 71 


Goebel, Orzanographie der’Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 2. 
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Auch sonst bedingt nicht selten das Auftreten der Sporangien ein& 
reichere (rliederung, als sie am sterilen Blatte äußerlich wahrnehmbar ist. 
Dafür sei von Polypodiaceen ein Beispiel angeführt. | 

Fig. 1093 zeigt bei / und II zwei Blattfiedern erster Ordnung von 
Asplenium dimorphum. Die sterile ist von der fertilen auffallend ver- 
sehieden: die Fiedern zweiter Ordnung sind bei der ersteren breit, am 
Rande nur gekerbt, bei der letzteren fiederschnittig geteilt, mit schmalen 
Teilfiedern dritter Ordnung. Doch liegt hier die Sache insofern anders, 
als auch die sterilen Blattfiedern (scheinbar) fiederig angeordnete Blatt- 
nerven besitzen. Im fertilen Blatte sind sie aber sozusagen voneinander 
vereinzelt, im sterilen durch Blattparenchym verbunden. Immerhin läßt 
sich dieser Fall durch eine andere Schizaeacee, Aneimia, an den von 
Schizaea anschließen: die basalen Fiedern der fertilen Blätter sind hier 
viel reicher verzweigt als die steriler Blätter oder die weiter oben stehen- 
den sterilen desselben Blattes. Bei Mohria, einer anderen Schizaeaceen- 
gattung dagegen sind sterile und fertile Blätter kaum voneinander ver- 
schieden. 

‚Bei den Marsiliaceen finden wir Verhältnisse, welche mit denen 
von Schizaea !) im wesentlichen übereinstimmen. 

Daß die eigentümlich gestalteten „Sporokarpien* Auswüchse der 
sterilen Blätter darstellen, ist bei den Marsılia- Arten leicht wahrnehmbar. 
Bei Pilularia wurde dem stets 
nur in Einzahl auftretenden Sporo- 
karp früher teilweise eine andere 
Entstehung zugeschrieben; daß 
aber auch hier, wie ich schon 
früher angegeben hatte”), das 
Sporokarp aus einem Laubblatt 
entspringt (nahe dessen Basis Fig. 
1094), wurde durch eingehende 
Fig. 1094. Pilularia globulifera. 7. Junges spätere Untersuchungen (UAmP- 
Blatt, an welchem die erste Anlage des Sporo- BELL, GLÜCK, .JJOHNSON) bestätigt. 


phylls (Sp) vorhanden ist, von der Fläche. : 2 
Oben die Blattscheitelzelle. /I. (Viel schwächer Das Sporophyll wird sehr früh 


vergr.) Ein älteres Blatt St mit Sporophyl- solange - das Laubblatt noch 
fieder, an der oben das Sporokarp Sp als An- sehr klein ist — angelegt. Es 


schwellung sichtbar ist, von der Seite. steht seitlich unten an diesem. 
| ’ Besonders lehrreich sind die 
Verhältnisse bei den Marsilia-Arten, deren Blätter eine größere Zahl von 
Sporokarpien tragen. 

Dies ist der Fall bei Marsilia polycarpa?). Die Sporokarpien ent- 
stehen an dem zum Stiele werdenden Teile der Blattanlage in akropetaler 
Reihenfolge (Fig. 1045). Die ersten werden sichtbar, noch ehe an der Blatt- 
anlage die vegetativen Fiedern angelegt werden. Da eine größere Zahl von 
Sporokarpien auftritt, so ist diese Art besonders geeignet, deren (früher 
zweifelhaft gebliebene) Stellung genauer zu untersuchen. Es zeigte sich, 


!) Diese in der 1. Auflage d. B. hervorgehobene Übereinstimmung ist wohl Ver- 
anlassıng gewesen, daß verschiedene Auforen später verwandtschaftliche Beziehungen 
zwischen beiden Gruppen angenommen haben. 

?) GOEBEL, Peitr. zur verel. Entwicklungsgeschichte der Sporangien, III. Über die: 

„Frucht“ von Pilularia, Bot. Ztg., 1882, Nr. 45. 

») Was den Speziesnamen betrifit. so betrachte ich M. polycarpa als eine „Sammel- 
art“, zumal A. Braun später selbst wieder zweifelhaft geworden ist, ob seine M. sub-" 
angulata von polycaıpa wirklich zu trennen ist. 
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daß = fertilen Abschnitte dem Rande des sterilen Blattes entspringen. 
Nie entstehen aber nur an Einem Rande, in einer Reihe übereinander. 
wobei übrigens, die Reihenanordnung (wahrscheinlich durch ‚räumliche 
"Verhältnisse bedingt) nicht immer strenge g gewahrt wird. Die Fig. 109% III 
. zigt deutlich, daß die Sporokarpien dieselbe räumliche Stellung an der 
einnehmen, wie die sterilen Fiedern. Es tritt besonders deut- 
hervor, daß das unterste Fiederpaar (in der Seitenansicht |Fig. 1095, 1/1] 
ist ran nur eine Fieder sichtbar) als randbürtige Aussprossung an- 
wie es früher für Adiantum Edgeworthi geschildert 


Ko 2) (p. 10397 Fig. 1022). 


y ” r 
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1095. Marsilia polycarpa. (Venezuela 18%.) /. Unterer Teil eines Sporophyils 
vom der Seite (etwas vergr.). mit S Sporokarpien. I/. Junges Sporophyli von oben 

Ei ‚III. Noch jüngeres Sporophyli von der Seite F Anlage eines Fiederblätt- 
e (der Verlauf dreier Antiklinen ist durch Striche angedeutet); Sp junge Sporokarpien. 


-  —  Verschieden ist die Zellenanordnung: die Sporophyllfiedern wachsen 
lange mit einer zweischneidigen Scheitelzelle (wie die Spitze des sterilen 
- Blattes), die sterilen Fiedern zeigen von Anfang an Randzellenwachstum 
_ mit am Scheitel divergierenden Antiklinen. Indes möchte ich auf diese 
_ Verschiedenheit kein großes Gewicht legen. Wir haben früher gesehen 
(p- 1034), daß die Zellenanordnung am Blattscheitel der Farne zusammen- 
hängt mit der Gestaltung, welche “erreicht werden „soll“. Wir werden uns 
deshalb nicht wundern, wenn die Sporokarpien, die sich zu langgestreckten 
Xörpern entwickelp, eine andere Zellenanordnung zeigen, als die flachen 
_ Fiederblättchen. Fertile, mit zweischneidiger Scheitelzelle wachsende Blatt- 
 fiedern, die gleichfalls durch langgestreckte Gestalt und mangelnde Flächen- 
. _ entwieklung ausgezeichnet sind, “haben wir außerdem auch bei Schizaes 
_ rupestris kennen gelernt. 

Von der Verzweigung der Sporophylle von Schizaea abweichend ist 
aber die der fertilen “Marsiliablätter insofern, als sie eine einseitige ist. 
- Das „Marsiliablatt steht an dem dorsiventralen Rhizom schief, der vordere 
 Blattrand steht tiefer als der hintere. Der erstere ist es, — ebenso wie 
P Era Pilularia — aus dem die Sporokarpien entspringen. Das Verhalten 
st übrigens, da der Blattstiel auf seiner Oberseite rinnig vertieft ist, auch 
3 im fertigen Zustand noch nachweisbar ?). 

Diese einseitige Stellung der fertilen Blatteile ist EEE hänst 
indes mit den Symmetrieverhältnissen des ganzen Sprosses zusammen. 


3) Die zwei letzten Fiedern entspringen. wenn der Scheitel der Blattanlage sich 
sehon verbreitert hat, seitlich, er gabelt sirh bei schwächeren Blattanlagen. 
a; e Vgl. A. Braus, Nene Untersuchungen über die Gattungen Marsilia und Pilu- 
laria. Monatsber. der Berliner Akademie vom August 1870, p. 69. 
Zu 71® 
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Auch die Seitenknospen stehen am vorderen Rande der Blätter. $ie 
finden (ebenso wie die Sporokarpien) in dem Raume zwischen Sproßachse 
und Blattanlage auch eine besonders geschützte Stellung. 

Übrigens “findet sich einseitige Fiederbildung auch sonst unter den 
Farnen, z. B. bei den Blättern von Pteris semipinnata. Bei Marsilia 
steht die einseitige Entwicklung der fertilen Blatteile wie: bei den früher 
beschriebenen Fällen (p. 265) „einseitiger "* Fiederung z. B. bei Anthyllis 
tetraphylla und anderen lieguminosen gewiß mit dem dorsiventralen Bau 
der ganzen Pflanze in Beziehung. Für uns ist der Nachweis von Be- 
deutung, dab die fertilen Blatteile, auch wo sie dem sterilen Blatte gegen- 
über Neubildungen darstellen '), doch in Stellung und Ursprung 
mit den Blattfiedern übereinstimmen. 

Daß bei Pilularia (und wohl auch Marsilia) das sterile Blatt früher 
eine reichere Gliederung besaß, ist, ebenso wie für Schizaea, wahrscheinlich. 

Auch bei den Ophioglosseen stellt das Sprophyll scheinbar eine 
Neubildung gegenüber dem sterilen Blatte dar. Allein wie früher kurz 
ausgeführt wurde (p. 28), handelt es sich offenbar nur um eine abnorme 
Art der Blattverzweigung. Der fertile Blatteil entspringt nämlich nicht 
dem Rande, sondern der Fläche des sterilen. Das hat zu einer Menge 
von theoretischen Erwägungen Veranlassung gegeben: einmal zu der (schon 
recht alten) Annahme, daß das einfache Sporophyll von Ophioglossum und 
Botrychium eigentlich der „Verwachsung“ zweier randständiger Fiedern 
entspreche, dann zur Homologisierung des Sporophylis mit den, gleichfalls 
flächenbürtigen Sporangien von Lycopodium und den Psilotaceen. 

Beides halte ich für unbegründet. Daß hier vielmehr eine Verzwei- 
sung nicht in, sondern parallel der Blattfläche stattfindet, zeigt auf das 
deutlichste das Verhalten der Sporophylle von Helminthostachys, wo am 
Sporophyll selbst der Vorgang, durch welchen es entstand, 
sich wiederholt, Hier kann von einer „Verwachsung“ oder einer 
Homologie mit Lycopodium usw. keine Rede sein. Damit ist, wie mir 
scheint, den genannten Deutungen der Boden entzogen. 

Übrigens lassen sich für die abweichende Stellung der Sporophylle. 
auch einige biologische Beziehungen angeben. Sie werden sehr früh an- 
gelegt, und ihrer späteren Ausbildung entsprechend, verhältnismäßig sehr 
massig. Das junge Blatt ist in Hüllen fest eingeschachtelt, es wird 
eine solche Anlage des Sporophylis weniger Raum einnehmen, als wenn 
rechts und links eines entstände. Außerdem wird durch seine mediane 
Stellung das Sporophyll vom sterilen Blatte umhüllt und geschützt 
(Fig. 1099 IT), was bei der langsamen Entwicklung, welche diese Blätter 
durchmachen, besonders ins Gewicht fallen muß. 

Unsere Untersuchung ergab somit, daß die Sporophylle der Farne bei 
allen Farnen Blättern oder Blatteilen homolog sind. Das ergab sich selbst 
in so auffallend von dem gewöhnlichen Verhalten abweichenden Fällen 
wie denen der Schizaeaceen und Marsiliaceen. 

Im folgenden seien nach Erörterung der allgemeinen Frage die wıch- 
tigsten Gestaltungsverhältnisse in den einzelnen Farngruppen erörtert. 


!) Bei manchen Marsiliaarten sitzen mehrere Sporokarpien auf einem Stiel (so auch 
öfters bei M. quadrifolia). Meist liegt wohl eine Verzweigung der Sporokarpien 'vor,. 
welche Jousson auch entwicklungsgeschichtlich bei einer Art beobaclıtet bat. Nicht 
ausgeschlossen ist, daß in anderen Fällen ein Emporheben auf gemeinsamer Basis statt- 
findet. (Vgl. JoHnsoR, On the development of the leaf and sporocarp in Marsilia quadri- 
folia, Annals of botanv, XII. p. 98ff. — On the leaf and sporocarp of Marsilia, Botan. 
Gazette XXVi, 1898.) 
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$ 9. Sporophylle der Eusporangiaten. 


Bei den Marattiaceen sind die Sporophylle gewöhnliche Laub- 
blätter, die Sori stehen auf den Nerven. Indes ist es mit Rücksicht auf 
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Fig. 1096. Botrychium Lunaria. Oben links Pflanze mit vollständig vergrüntem Sporo- 
pbyll, rechts eine mit vollständig fertil gewordenem „sterilen“ Blatteil, in der Mitte 
eine, bei der die beiden unteren Fiedern des sterilen Blatteils fertil geworden sind. 


das unten für die leptosporangiaten Farne Anzuführende von Interesse. 
daß, wie es scheint, bei Macroglossum Alidae ') die Nerven sich nicht über 
die langgestreckten Sori hinaus verlängern. 


1, Nach einer Abbildung 47 auf Pl. XLVII von Camrgerre, The structure and atti- 
nities of Macroglossum Alidae Corer, Ann of bot. Vol. 28, 1914. Bei fossilen Euspor- 
angiaten kommt eine randständige Einfügung der Sporangien olienbar öfters vor. Da 
diese bei den Ophivglosseen allein vorhanden ist, so ist die Vermutung, sie sei die ur- 
sprüngliche für alle eusporangiaten Farne, eine nicht unbegründete. 


1116 Spezielle Organographie. 


Bei den Ophioglosseen entspringen, wie oben erwähnt, die fertilen 
3latteile, die von den sterilen sehr verschieden sind, an diesen, . Nie haben 
kein eigentliches Assimilationsgewebe, sind steil aufgerichtet und gestielt. 
Bei Ophioglossum ist dies Verhalten, wie es scheint, ein streng !) fest- 
sehaltenes, bei Botrychium ist es nicht selten, daß auf dem sonst 
sterilen Blatteile Sporangien auftreten (vgl. p. 1088 Mi „Sind es nur wenige 
Sporangien auf einer Blattfieder, so wird die Struktur der letzteren auch 
wenig verändert (vgl. Fig. 1071 Z und 2), sind deren mehr, so nehmen 
die Fiederblättchen teilweise die charakteristische Gestalt des fertilen 
Blatteiles an, d. h. während das Assimilationsparenchym (das Mesophyll) 
nicht zur Ausbildung gelangt, verlängert sich der mittlere Tleil des Blattes, 
an dem die Sporangien oder die schmalen sporangientragenden Seiten- 
blättchen sitzen“ ?). Das heißt also, daß die Gliederung am Sporophyll 
eine reichere wird als am Laubblatt — wie in anderen p. 1112 er- 
wähnten Fällen, z. B. bei Asplenium dimorphum (Fig. 1093). Wir können 
die Homologie von Sporophyllfieder und Laubblattlieder übrigens auch 
unmittelbar deutlich erkennen (vgl. z. B. Fig. 1097 II). Wenn man sich in 
Fig. 1093 /I die schmalen Fiederblättchen durch je ein Botrychium- 
sporangium ersetzt, würde man die Botrychiumsporophylle erhalten. 

Die erwähnten Übergangsformen zwischen Sporophyllen und Laubblättern 
sind bei Botrychium ebensowenig wie bei Asplenium dimorphum etwas das 
man als eine „Mißbildung“ bezeichnen könnte. Übrigens kann auf dem sterilen 
Blatteil auch ein zweiter auf der Fläche, ohne Störung der sonstigen Ver- 
zweigung auftreten. Wie es Fälle gibt, in denen der ganze sterile 
Blattteil fertil werden kann (Fig. 1096 rechts), so kommen auch solche 
vor. in denen der sonst fertile Blatteil ganz steril geworden, also ganz 
„vergrünt* ist?) (vel. Fig. 1096-links). Die Blattgestaltung ist hier also 
noch eine einigermaßen labile. Wir können aber deutlich Rechenschaft dar- 
über geben, wie aus einer Laubblattanlage ein Sporophyll zustandekommt. 

Bei Ophioglossum wie bei Botrychium sind die Sporangien rand- 
ständig. Bei ersterem eingesenkt, bei letzterem frei hervortretend. Bei 
beiden Gattungen treten am Sporophyll normal die Sporangien so früh 
auf, daß die Ausbildung des Assimilationsgewebes gehemmt wird, bei 
Botrychium wird außerdem. die Auszweigung eine stärkere als am sterilen 
Blatteıl. — Bei Botr. simplex findet man zuweilen Exemplare, bei denen 
der sterile und der fertile Blatteil so einfach gegliedert sind wie bei Ophio- 
slossum vulgatum. | 

Allen Ophioglosseen gemeinsam ist, man möchte fast sagen, die 
Sorgfalt, mit der das Sporophyll vom sterilen Blatteil schützend umgeben 
nr der letztere wickelt den ersteren stets ein (vgl. die Abbildung 

Fig. 1097 I, III von Botrychium und das unten über Helminthostachys Ge- 


2) Denn nur sehr selten ist eine vegetative Ausbildung bei den Sporophyllen ven 
Ophioglossum wahrzunehmen. Sehen wir ab von den für unsere Betrachtung gleich- 
gültigen Verzweigungen an der Spitze mancher Sporophylle, so ist mir nur eine Angabe 
Prests bekannt „vidi specimen Ophioglossi vulgati. cujus spica marginem foliaceum 
utringne duas lineas latum evidentissime venosum habuit“ (Supplementum tentaminis 
Pteridographiae in Abhandlungen der Königl Böhmischen Gesellsch. der Wissensch. in 
Prag, 5..Fulge, 4. Bd. 1847). Etwas Ähnliches hat vielleicht. Cosrerus bei Ophiogl. 
moluccanum beobachtet (Ann. du jard. but. de Bnitenzorg, Vol. XIX p. 174, Tafel 
XXV Fig.98) Die Seltenheit der Vergrünung von Ophioglossum mag damit zusammen- 
hängen, daß die Sporangienbildung am Sporophyli hier verhältnismäßig früh eintritt 
und dessen Substanz mehr in Anspruch nimmt, als dies bei Botrychium der Fall ist. 

2). GoEBEL, Vergl. Entwicklungseesebichte (1882) p. 111. 


?®) Ganz dasselbe beobachtete ich auch an Botrych. virginianum vom ' westlichen 
Himalaya. 2 RR 
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Ob das ya diese Sorgfalt erfordert, könnte man bezweifeln. 
'eni: rangıen mit denen der leptosporangiaten Farne 
rerglicl =n von nit Bau und haben keine besonderen Einrichtungen 
eine Freilich bilden sich die Sporen in den Sporangien 
ers großer Zahl. Übrigens sind auch die ganzen Blätter der Ophio- 
glosseer nn mitpchäinden Umhüllungen bedacht, dadurch, daß jedes 

Blatt in der (durch einen Auswuchs auf der adaxialen Seite verstärkten) 
_ Blattscheide des vorhergehenden drin steckt. 

2 - Die Sporophylle werden sehr frühzeitig angelegt — bei Botrychium 
-eilen sie dem Auftreten den Fiedern des sterilen Blatteils weit vor- 
2 a: j (ig 1097) Ihre Verzweigung stimmt mit der der sterilen Blätter 

u s überein. man kann bei der ersten Anlage der Sporophyllfiedern 
dieselbe springbrunnenförmige Zellenan- 
ordnung wahrnehmen wie bei den sterilen 
Fiedern. Wie bei diesen die Nervatur 
eine gabelige ist. so auch — wie man 
selbst am fertigen Sporophyll noch sehen 
kann — beim fertilen BlatteilL Gewöhn- 
lich ist ein steriler Endteill — wie er 
für das Ophioglossumsporephyll charakte- 
ristisch ist — nicht vorhanden. weil beide 


-. 
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-  — Blatt. das sich 1911 entwickelt 8 2 IH 
en ' haben würde, dag bei 
EruH ert. Ill. Blatt für Fig. 1098. Sporephylläedern von 
. Ai 1912 2—/IIL Sfach vergt. Botrychium, etwa 6fach vergr. IB 
Wa; 2 (Stark verer.) Blatt für virginianum von unten. II. B. obli- 
ger 1913. quum dessel 11/. B.simplex von oben. 


, Gabeläste der ee hllirdern zu Sporangien werden. Bei B. 
ft iquum aber finden sich solche sterile Endteile (Fig. 1098 IJı. was die 
Ähnlichkeit mit Ophioglossum erhöht. 

£ \ ee eigenartige und merkwürdige Gestaltungsverhältnisse finden 
ach am Sporophyll der dritten Ophioglosseengattung, bei Helmintho- 
achys 1) 2 weichen die Sporophylle am meisten unter allen Pteri- 


e N) Vgl. Prasrı. Helminthostachys ceylanies. in Ber. d. D. bot. Gesellsch.. 1. Bad, 


ö 
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dophyten von der Gestaltung der Laubblätter ab. Zugleich bietet die 
Ausbildung des Sporophylis auch interessante Vergleichspunkte mit Vor- 
gängen, die bei der Staubblattbildung mancher Dikotylen vielfach ange- 
nommen werden. 

Wie bei den übrigen Ophioglossen entspringt das Sporophyll als Aus- 
wuchs auf der Oberseite des Laubblattes, welches hier annähernd „hand- 
förmig“ mehrfach zerteilt ist. Die Lappen des sterilen Blatteiles sind im 
‚Jugendzustand über das Sporophyll hergebogen (Fig. 1099 J). So ist das 
letztere nach der einen Seite durch den sterilen, nach unten eingebogenen 
Blatteil, auf der anderen durch den mächtigen Blattstiel geschützt 
(Fig. 1099 II), das ganze Blatt ist wie bei Botrychium von dem eigen- 
tümlich ausgebildeten Scheidenteil des nächst älteren Blattes kappen- 
förmig bedeckt. 


Fig. 1099. Helminthostachys ceylanica. (Java 1888.) /. Jüngeres Blatt von der Seite. 
Die sterilen Blattfiedern bedecken das Sporophyli S, dessen Spitze jetzt. noch hervorragt, 
später aber auch bedeckt wird. 1I. Querschnitt durch ein Blatt. Ds Blattstiel, Sp Sporo- 
phyll, es ist umgeben von den Fiederblättchen des sterilen Blatteiles. ///. Querschnitt 
eines Sporophylis, S Sporangiophore. IV. Querschnitt eines jüngeren Laubblattes, 
L Laminaraulage, o oben, « unten, M Anlage des Mittelnerven. 


Das fertige Sporophyli ist, offenbar negativ geotropisch, aufgerichtet 
(Fig. 1100). Es ist scheinbar radiär (daher der Name „Wurmähre“), indem 
seine Oberfläche dicht bedeckt erscheint von den sporangientragenden Blatt- 
lappen, die man mit Bower als „Sporangiophore“ bezeichnen kann. Diese 
Sporangiophore können einfach oder verzweigt sein, sie tragen selten ein, 
meist mehrere Sporangien, öfters in zwei Stockwerken übereinander und 
dann in radiärer Verteilung (Fig.1101). Der untere Teil des Sporangiophors 
ist meist stielartig verschmälert, der obere Teil verbreitert, (so daß das 
ganze Sporangiophor einem Equisetumsporophyli gleicht) und in Läppchen 
ausgewachsen. Dieser obere verbreiterte Teil bildet über die jungen 


1883, p. 155: Bower, Studies in the morphology of spore produeing members, II. Ophio- 
glossareae (Philos. Transactions of the Royal Society, 1896). Die im Texte gegebene 
Darstellung beruht auf Untersuchungen, die an in Ceylon und Java gesammeltem Ma- 
teriale 1886 ausgeführt wurden. 
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Sporangien ein Dach und ist also als ein 


trachten. 


Fig. 1100. Hel- 
minthostachys 
eeylanica (Ceylon 
1885). Sporo- 
phyll. Vergr. 
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Schutzapparat für sie zu be- 
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Fig. 1101. Heiminthostachys ceylanica (Ceylon 1885). 
Sporangiophore. ///. und /V. verzweigt. Veregr. 


Untersucht man junge Sporophylle (Fig. 1102), so zeigt 


sich, daß die radiäre Verteilung der 


„por aneiophore“ 


nur eine scheinbare ist. In Wirklichkeit ist das Sporo- 
phyll dorsiventral gebaut. Es bleibt oben und unten ein 
Streifen frei, den man auch im fertigen Zustande bei man- 


chen Sporophyllen noch deutlich er- 
kennen kann. Diese frei bleiben- 
den Streifen entsprechen dem 
Mittelnerven dessterilen Blatt- 
teiles. 

Untersuchen wir nämlich die Ent- 
wicklung des letzteren, so sehen wir, daß, 
ähnlich wie dies früher für die Blätter 
einiger leptosporangiaten Formen er- 
wähnt wurde (p. 1041, vgl. die Abbildung 
von Pteris serrulata Fig. 1025), die Blatt- 
spreite verhältnismäßig spät angelegt wird 
(Fig. 1099, L). Es eilt die Entwicklung 
des massigen Mittelnerven (M) der der 
Spreite voraus. Diese sproßt aus einer 
embryonal bleibenden Zone rechts und 
links aus dem zum Mittelnerven werden- 
den Gewebe hervor!) (Fig. 1099, IV L). 
Beim Sporophyll kommt es nicht zur 
Anlegung einer Blattspreite. Diese wird 
von vornherein zerteilt in eine Än- 
zahl kleiner Höcker (Fig. 1099 III On) 
welche die Sporangiophore darstellen °) 
Merkwürdig ist nur, daß die . ‚Teilune“ 
der Spreite” so außerordentlich früh er- 
folst, und daß sie nicht wie sonst in 
der Ebene der (hier nicht entwickelten) 
Blattfläche vor sich geht, sondern nach 
Richtungen, die parallel, bzw. schief zu 
dieser verlaufen. 


Fig. 1102. Helmin- 
thostachys ceylanica 
Junges Sporophyll, 
schief von der Seite 
gesehen (vergr.) Am 
Rande sind dicht ge- 
drängt die Anlagen 
der Sporangiophore 
herausgesproßt. 


Wenn ich von einer Teilung spreche, so ist dies zunächst nur bild- 
lich gemeint, denn, wie ersichtlich, gelangt eine Blattfläche am Sporophy ll 
ale nicht mehr zur Ausgliederung, an ihrer Stelle treten die Spor- 


> Die Zellenanordnung ist dabei eine andere als die bei Pferis serrulata. 

2) In manchen Fällen sitzen sie deutlich einer gemeinsamen Basis auf, die man 
wohl als die rudimentär bleibende Anlage der Lamina betrachten kann, in seltenen 
Fällen fand ich diese in Java als Saum entwickelt (Fig. 1103). 
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angiophore auf. Wohl aber kann die Blattfläche am Sporophyli in „ab- 


normen“ Fällen auftreten. Solche beobachtete ich in Java 1885 (vgl. 
Fig. 1103). Das Sporophyll war hier an seinem Ende wiederholt geteilt 
(also eine Annäherung an das Verhalten des sterilen Blatteiles) und die 
einzelnen Teilstücke waren chlorophylihaltig, abgeflacht, am Rande in 
l‚appen zerteilt, welche die Sporangien trugen. Hier erschienen also die 
„Sporangiophore“ als Laubblattabschnitte. Aus den oben ange- 
[ührten allgemeinen Gründen kann 
ich auch in den Sporophyllien von 


RN \F; Helminthostachys nichts anderes sehen 
Nr, als Laubblätter, bei denen die Vor- 
Sa = zweigung anders erfolgt als sonst. Die 
ANY „Sporangiophore“ sind also Blattzipfel 
N wie sonst auch, nur etwas anders an- 
Ss 14 gelegte.e Daß gerade am Ende der 
ZI Sporophylle die „Vergrünungs* am 
af leichtesten vor sich geht, können wir 


aus der Entwicklungsgeschichte leicht 
7 verstehen. Wir sehen nämlich, wie 
Fig. 1103. Helminthostachys ceylanica Kig.. 1102 zeigt dab de Fee 
(Java 1886). „Vergrünte* Sporephrikeile Sporangiophore Ze das Ende des 
links von oben, rechts von unten. Sporophylis hin abnimmt. Dort ent- 
springen sie teilweise in einfacher 
Reihe, d. h. die Teilung der Sporophylispreite ist eine weniger weitgehende, 
mehr der gewöhnlichen Norm sich nähernde. — Da, wo die Umbildung 
am wenigsten weit gegangen ist, wird auch die vegetative. Ausbildung am 
leichtesten eintreten können. | 
Wir können also auch hier das Sporophyll auf eine besonders tief- 
sreifende Umbildung des vegetativen Blattes zurückführen und sehen zu- 
gleich, daß das Sporophyll von Helminthostachys in seiner dorsiventralen 
Ausbildung übereinstimmt mit demjenigen von Ophioglossum und Botrychium. 


Es wiederholt bei seiner Verzweigung die Eigentümlich- 


keit, diebei den Sporophyllen derübrigen Gattung nurein- 
mal, beiderenerster Anlage auftritt: d.h. dieVerschiebung 
der Verzweigungsebene um 90%. 

Nur trifft die Teilung bzw. Verzweigung nicht mehr wıe bei der 
ersten Anlage des Sporophylis die ganze Blattanlage, sondern nur deren 
Rand. Wenn man diese Tatsache berücksichtigt, wird man (wie schon 
p. 28 ausgeführt wurde) die alte Annahme, die Sporophylle der Ophio- 
glosseen seien aus zwei Blattfiedern verwachsen '), nicht mehr teilen können, 
sondern sich damit abfinden müssen, daß bei den Ophioglosseen eine bei 
anderen Pflanzen nur als Abnormität auftretende Ausgliederung am Blatte 
für die Sporophylle zur normalen geworden ist. 


Auch das merkwürdige Ophioglossum palmatum stimmt im wesentlichen 
mit den übrigen Ophioglossum-Arten überein. Das erste Sporopbyll ist meist 
median ?), die späteren entstehen mehr dem Rande genähert (selten ist eines 
ganz randständig). Das hängt ohne Zweifel zusammen mit der starken Ver- 


!) Schon Rorrer (Bot. Zeitung 1859) hat dafür auch anatomische Gründe ange- 
führt, die aber, wie p. 28 bemerkt, in keiner Weise entscheidend sein können. 

2) Bower, Notes on the morphology of Ophioglossum palmatum, Annals of botany 
xXYy (1911) p. 474. Br 


x 


h 
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 breiterung des sterilen Blatteils, der, wie der Artnamen sagt. nicht einfach, 
2 Bersern verzweigt ist. 
+ Eine eigenartige Pflanze ist das leider wegen der Spärlichkeit des bisher 
rersnchung gelangten Materials nur unvollständig bekannte Ophioglossum 
ea aus Ostsumatra !). Hier findet sich an PR; Blättern im entfalteten 
Zustand nur der fertile Teil ausgebildet. Es scheint mir nicht zweifelhaft, 
laß BowER recht hat, wenn er annimmt, daß der sterile Blatteil verkümmet 
sei. Vielleicht ist er entwicklungsgeschichtlich noch nachweisbar. Aber auch 
_ wenn das nicht der Fall sein sollte, zeigen uns die „terminalen“ Blätter (vgl. 
-p. 125), wie ursprünglich seitlich angslegte Oryane unter Umständen als 
= 'ortsetzung des Teiles, an dem sie bei den typischen Formen seitlich ent- 
2 Brrugen, auftreten können, Ophioglossum simplex stellt also nach dieser Auf- 
issung eine stark rückgebildete Art dar, die nicht verwertbar ist für die auch 
„a hon aufgetauchte Annahme; der fertile Blatteil des Ophioglosseenblattes sei 
eigentlich der primäre! 
„Noch üppiger als um andere Pteridophyten ranken sich, wie die oben 
gegebenen kurzen Andeutungen zeigen, um die Ophioglosseen die Hypothesen 
und Deutungen — kein Wunder, denn unter allen Umständen zählen sie zu 
den merkwürdigsten Gestalten dieser Gruppe, was selbst dem nicht botanisch 
geschulten Auge auffällt. Nicht nur die Stellung des fertilen Blatteils >), auch 
_ die langsame Entwicklung (bei Botrychium Lunaria braucht ein Blatt 5 Jahre 
dazu) und die Tatsache, daß bei unseren einheimischen Arten jedes Jahr nur 
Ein Blatt über den Boden tritt, bedingen das. 
Aber die Ophioglosseen sind nach Gestaltung, Bau und Entwicklung 
echte Farne, mit pluriciliaten Spermatozoiden auw. Wenn STRASBURGER, 
_ ÖELAKOVSKY und später BuwER die Sporophylle der Ophioglosseen abzu- 
leiten versucht haben von einem Lycopodiumsporangium oder einem „Spor- 
Biogiepher“, wie er bei Psilotaceen vorkommt, so ist das ein Versuch, den 
man schon deshalb als einen sehr kühnen bezeichnen muß, weil er sich auf 
ni Pflanzengruppen, die zuverschiedenen Abteilungen gehören, erstreckt. 
Zudem kann über die Homologie des Sporophylls der "Ophioglosseen mit 
_ ‚einem. Blatteil nicht der mindeste Zweifel sein: Wir können sogar genau an- 
Er» durch welche Umänderungen eines sterilen Blatteils ein Sporophyli 
zustandekommt. Selbst wenn die STRASBURGER - ÜELAKOVSKY- BowEische 
33 Hypothese zuträfe, so könnte sie sich nur auf einen Vorgang beziehen, dessen 
Spuren längst verwischt sind. 
| BowER führt auch entwicklungsgeschichtliche Tatsachen zur Stütze 
seiner Vermutung an. 
E An den Rändern des Ophioglossum-Sporophylis nimmt er ein als „spor- 
‚angiogenic band“ bezeichnetes Teilungsgewebe an (Fig. 1104), aus welchem 
sich später sporogene Zellgruppen und das die Sporangien trennende sterile 
Gewebe heraussondern. Im Namen liegt schon die Hypothese, daß dieses 
R 'eilungsgewebe ursprünglich nur sporogene Zellen geliefert habe, und daß 
‘die Sporangien durch ‚Sterilisierung‘ einzelner Gewebegruppen voneinander 
getrennt worden seien. Es wird hier eine Anschauung, die der Verf. 1880 
für die Entstehung der „trabeculae“ der Isoetessporangien aussprach, auf die 
ga Ze Opbhioglossumähre übertragen. Man kann aber nicht wohl eine Hypo- 
these durch eine andere stützen. Das „sporangiogenic band“ halte ich für 


ai hts anderes als den Blattrand. Diesem sind die Sporangien eingesenkt. 
ER n} en Z 

{ 5 Bower, Ophioglossum simplex, Annals of botany XVIIL (1904). 

2) Die früheren Erklärungsversuche waren z. B.: Verwachsung zweier Blätter oder 


e Annahme, das Sporophyll sei das einzige Blatt eines Achseilspiosses des Laubblattes 


2 I i 
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Das heißt: das die Sporangien umgebende Gewebe wächst gleichmäßig mit 
diesen weiter. Wenn das geschehen soll, müssen die zwischen den Sporangien- 
anlagen liegenden Zellen teilungsfähig und protoplasmareich bleiben, Also 
ist das Vorhandensein eines plasmareichen Gewebes an den beiden Sporophyli- 
rändern nicht weiter verwunderlich. Später nimmt in dem vegetativen Gewebe 


Plasmareichtum und Teilungsfähigkeit allmählich ab, die Sporangien treten 


deshalb deutlicher hervor. Ihre Entwicklung selbst stimmt auch nach Bow 
mit meinen alten Angaben überein (Fig. 1104, 7 und 5). 


Fig. 1104. Ophioglossum vulgatum. 7 Habitusbild (etwas unter nat. Gr... 2—6 Spor- 

angienentwicklung nach BoweEr. 2 Längsschnitt eines jungen Sporophylis, das Gewebe, 

in welchem später Sporangien entstehen („sporangiogenic band“), dunkel gehalten. 

3 Tangentialschnitt durch letzteres 4 und 5 Querschnitt durch verschieden alte Spor- 

angien. # Sporangium im Längsschnitt. Die Zellen, die sich später zu Leitbündeln 
entwickeln, mit dicker ausgezogenen Wänden. 


Man kann also, wie mir scheint, auch in der Sporophyllentwicklung von 
Ophioglossum keine Stütze für die genannte Hypothese finden. Ebensowenig 
liegt irgendein entscheidender Grund vor, Ophioglossum für mehr „primitiv“ 
zu halten als Botrychium. Wenn es in die Theorie passen würde, Botrychium 
für „primitiver“ zu halten, so hätte man dafür wohl u. a. das sekundäre 
Dickenwachstum und das Vorhandensein von mehreren Deckelzellen an den 
Antheridien angeführt. Indes paßt dazu das Sporophyli nicht und deshalb 
hat die phylogenetische Spekulation Ophioglossum an den Anfang gestellt. 
Wenn man aber weiter das verzweigte Sporophyll von Botrychium aus dem 
einfachen von Ophioglossum dadurch ableiten wollte, daß eine Verzweigung 
der Sporangien eingetreten sei, so hieße das das Pferd beim Schwanze auf- 
zäumen. Nicht dieSporangien verzweigen sich, sondern das Sporo- 
phyll, und zwar — wie oben nachgewiesen — ganz wie andere Farnblätter. 


VIE 


 „Zwillingssporangien“ von Botrychium! 
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Die Verzweigung beginnt, ehe das Archespor vorhanden ist. Da die Spor- 
angien Fiederblättchen eingesenkt sind, bzw. an deren Stelle stehen, so ist es 
nicht auffallend, daß dann, wenn an 
irgendeiner Stelle die Gabelung des 
Sporophyliteils nicht ganz durchgeführt 
wird, Zwillingssporangien entstehen mit 
Übergängen zu einem Einzelsporangium, 
wie BOWER sie bei Botrychium dauci- 
folium in sehr lehrreicher Weise ab- 
gebildet hat. Alle diese Erscheinungen 
erklären sich in sehr einfacher Weise 
aus der normalen Entwicklung der 
Farnblätter. Man kann auch bei lepto- 
sporangiaten Farnen zuweilen alle Über- 
gänge von einem einfachen zu einem 
gegabelten Sorus finden (Fig. 1105). 
Gegabeit aber hat sich in diesem Fall 
nicht der Sorus, sondern der Blattnerv. 
auf dem der Sorus sitzt und zwar 
schon ehe der letztere auftrat. Ebenso 
ist es — mutatis mutandis — bei den 


Ophioglossum zeigt schon in seiner 
Netznervatur unzweifelhaft ein abge- 
leitetes Verhalten. 


Botrychium und Helminthosta- 
chys schließen sich in ihrer Blatt- 
sewöhnli 
nervatur Eu re ee Fig. 1105.  Blattstück von Blechnum 
annehmen durften, auch Ur- _ Moorei. Oben recht gegabelter (Coeno-) 
sprünglichsten Typus der Farne — Sorus. 
den gabeligen — an. Auch die Blatt- 


entwicklung stimmt mit der der letzteren. überein. Botrychium zeigt 


einen „Anklang“ an die eingerollte Knospenanlage der Farnblätter (Fig. 
1197 IP). Auch die jungen Blätter von Helminthostachys sind eingebogen (Fig. 
1199 2). Bei Ophioglossum ist dies, wie es scheint, nur bei den großblätterigen 
Arten (O. pendulum) noch der Fall, diese sind auch durch ihre Gabelung 
noch als Botrychium mehr gleichende zu betrachten. Ophioglossum zeigt ın 


‚seiner äußeren Gliederung, namentlich seinen unverzweigten Sporophyllen, 


eine Übereinstimmung mit jungen Botrychiumpflanzen, hat aber eine 
„höhere“ Blattnervatur erhalten. Dabei sei bemerkt, dab, ebenso wie 
bei den Sporophyllen von Botrychium die Nervatur nach dem oben Mit- 
geteilten mit der des sterilen Blatteiles übereinstimmt, dies auch beı 
Ophioglossum der Fall ist. Nur ist die Nervatur in dem schmalen Sporo- 


phyll — wie in anderen derartigen Fällen — selbstverständlich ent- 


sprechend vereinfacht. 


Wenn neuere Autoren — namentlich amerikanische — die Auffassung. 
daß die, Sporophylle der Ophioglosseen umgebildete Blattorgane seien, für 
einen überwundenen Standpunkt halten, und diese Sporophylle von einem 
„Sporangiophor“ oder einem Sporangium (von Pteridophyten, die gar nicht. 
zu den Farnen gehören) ableiten wollen, so zeigt das nur, wie spekulative 
Meinungen zu unhaltbaren Folgerungen führen können. 
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Fir. 1106. Drymoglossum subeordatum Fir. Fig. 1107. Klaphoglossum spathu- 


Habitnsbild (nach Carısr). Die sterilen Blätter latum. Habitusbild, zwei Laubblätter, 
breit und kurz gestielt. Die Sporophylle auf- zwischen denen ein Sporophyll steht. 
recht, langgestielt mit schmaler Spreite. Nat. Gr., nach Cnkist. 


Was in der Vergangenheit sich abspielte, muß dahingestellt bleiben. 
Heutzutage wissen wir, daß die Sporophylle der Ophioglosseen nicht nur 
nach und aus den Laubblättern entstehen, sondern auch mit ihnen in der 
Entwicklung und im Aufbau übereinstimmen, mit den „Sporangiophoren“ 
der Psilotaceen aber nur einen Namen gemeinsam haben. 


s 10. Leptosporangiate Farne'). 
Allgemeines. | 
Schon oben wurde kurz auf die hier besonders mannigfaltige Aus- 
bildung der Sporophylle hingewiesen. Eine eingehende Betrachtung würde 


uns hier viel zu weit führen. Es seien deshalb nur folgende Punkte her- 
vorgehoben. 


Fig. 1108. Allosorus crispus (nach Grück). / Ein steriles Fiederblättchen, 5 ein fer- 
tiles (der zurückgeschlagene Rand aufgerollt), 2. 3, 4 Mittelformen zwischen fertilen 
und sterilen Blättchen. 


Inmorphologischer Beziehung sehen wir die Sporophylle 
von den Laubblättern oft unterschieden durch andere Ausbildung des 
Stieles und der Spreite. Ersterer ist bei manchen Sporophyllen länger 
als der des Laubblattes und erleichtert so die Sporenaussaat. 


!) Vgl. Grück, Die Sporophylimetamorphose, Flora, 80. Bd. (1895) 
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Bei der Spreite finden wir, was ihre Gliederung betrifft, zwei Fälle. 
In dem einen Fall (es ist der häufigere) ist hei den Sporophyllen die 
Gliederung der Spreite gegen- 
über der der Laubblätter 
eine reduzierte!) (Onoclea 
Struthiopteris. Allosurus cris- 
pus [Fig. 1108], Acrostichum 
peltatum [Fig. 1109]), im 
anderen eine reichere. So 
in dem oben erwähnten und 
abgebildeten Beispiele von 
Asplenium dimorphum,ferner 
bei Osmunda regalis, Aneimia 
u. a. Auf die anatomische 
Verschiedenheit, die Reduk- 
tion des assimilierenden Blatt- 
gewebes usw. bei den Sporo- 
phyllien usw. kann hier gleich- 


une nur ‘kurz hingewiesen „., 1109. Rhipidopteris peltata, Habitnsbild einer 
werden. k . Pflanze mit fertilem und sterilem Blatt. Nach Carist, 
Es ist nicht wahrschein- nat Gr. RechtsSporophyll von unten. auf der rechten 


lich, jedenfalls derzeit nicht Seite die Sporangien entfernt, um die Nervatur zu 
nachgewiesen, daß die Ver- dl ee 

schiedenheit in der .Gestal- 

tung der Sporophylle (den Laaubblättern gegenüber) stets sich teleologisch 
wird ausdeuten lassen ?), wahrscheinlich handelt es sich um eine durch 
die zur Sporangienbildung führenden stofflichen Vorgänge bedingte Beein- 
flussung der Blattgestaltung, die zu den Lebensbedingungen nicht stets in 
engerer Beziehung zu stehen braucht. Die Versuche solche Beziehungen 
aufzufinden können nur als Anregung zu einer experimentellen Prüfung 
in Betracht kommen. 

Acrostichum peltatum (Rhipidopteris p.) führt seinen Namen von der 
Gestalt der Sporophylle, die allerdings nicht schildförmig sind, aber durch 
ihre ungeteilte Spreite gegenüber der reich gegliederten, wiederholt ge- 
gabelten des sterilen Blattes sehr auffallen. Die ursprüngliche Uberein- 
stimmung beider. zeigt sich aber am Sporophyll oft durch Einkerbungen 


. am Rande, die einer nicht zur Ausführung gelangten Teilung entsprechen. 


Wahrscheinlich stammt die Art ab von solchen mit weniger zerteilten 
Blättern [tatsächlich hat das nahe verwandte®) Acr. flabellatum solche, 
und die Sporophylle nähern sich mehr als die Laubblätter der primitiveren 
Blattgestaltung. Der hellere, sporangienfreie Rand der Sporophylle ist 
zurückgeschlagen. Man überzeugt sich leicht, daß das Sporophyll Wasser- 
tropfen, die auf seine sporangientragende Seite gebracht werden, festhält. 
Nun wächst die Art zwar im feuchten Bergwald (ich sammelte sie vor 


-%) d. h. die Blattanlage ist auf einem bestimmten Gliederungsstadinm stehen ge- 
blieben; für den Schutz der jugendlichen Sporangien sind derartige Sporophylle vielfach 
besser geeienet als die reich zerteilten. 

?) Dabei ist übrig-ns stets im Aure zu behalten, daß die Gestaltung des Sporo- 
phylis nicht nur für die Sporenverbreitung usw., sundern auch für den Schutz der Spor- 
angien im Jugendzustand in Betracht kommt. 

3) Von einigen Autoren wird Aer. flabellatum mit Acr. peltatum vereinigt; es 


kommen bei ersterem auch sterile Blätter vor, die nur am Rande eingekerbt. sonst un- 


geteilt sind. 
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Jahren auf der Cumbre de 8. Hilario in Venezuela), aber die lederige 
Textur der sterilen Blätter und ihre scharf differenzierte Epidermis, welche 
Spaltöffnungen nur auf der Blattunterseite führt, zeigen, daß die Pflanze 
auf Überstehen zeitweiligen Wassermangels eingerichtet ist. Es könnte 
also vielleicht von Bedeutung sein, daß den Sporophylien ihre Gestalt 
erlaubt, Wassertropfen zeitweilig festzuhalten und sie den jungen Sporan- 
gien direkt zuzuführen, falls diese (bei anderen Farnen gegen Benetzung 
geschützt) hier dagegen unempfindlich sind. i N 


Fig. 1110. Platycerium grande (Sporophyli mit der Unterseite 
nach oben gedreht, die dunkle Stelle bezeichnet die zusammen- 
geflossenen Sori). Stark verkl. Nach STrAszEwsKt. 


Auch bei der merkwürdigen Gattung Platycerium finden wir, dab die 
Sporangienbildung vielfach mit einer Hemmung der Auszweisung des 
Blattes verknüpft ist). Bei den einen Arten (z. B. Plat. Willinki, bifur- 
catum u. a.) sind die fertilen und sterilen Blätter wesentlich gleichge- 
staltet. Die Sori bilden sich verhältnismäßig spät in der Entwicklung 
des Blattes hinter den nicht weiter veränderten Blattgipfeln. Bei anderen’ 
{z. B. Pl. grande Fiese. 1110, Pl. coronarium Fig. 1111,) entstehen die Sorı 


!) Wenn einzelne Farnsystematiker die ganze Sporangienmasse auf der Unterseite, 
des Platyceriumsporophylis als einen „Sorus“ bezeichnen, so zeigt das nur, wie ver- 
schwommen dieser Begriff geworden ist. 
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(welche scheinbar die betreffenden Stellen des Blattes ganz bedecken, in Wirk- 
lichkeit auf den Blattnerven stehen und auf diesen meist „zusamrmen- 
Nießen“)!) frühzeitig. Der betreffende Blattteil verzweigt sich dann nicht 
weiter und erscheint entweder als breite Bucht zwischen den Aus- 
zweigungen (Pl. grande Fig. 1110) oder als gestieltes Schild (Pl. coronarium 
= biforme, Fig. 1111). In der Abbildung Fig. 1112, welches ein junges Blatt 
von Pl. coronarium mit der Anlage eines fertilen Teiles darstellt, kann man 
an dem letzteren deutlich noch sehen, wie er den Versuch macht, sich wie 


“ 
Fa 
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| Fig. 1112. Platycerium coronarium. D fertiler Blatteil eines 
Fig. 1111. Platycerium coronarinm noch unentfalteten Blattes, der später als einheitliche Platte 


{= Pl, biforme). Stück eines fertilen erscheiut. Man sieht deutlich, daß er eigentlich wie die 
Blattes mit schildförmigem fertilem anderen Blattabschniıte gabelig geteilt ist; aber später wächst; 
Teil. Nach Srraszewskt. (Verkl.) er nur in die Fläche. (Verkl.) 


die übrigen Blattabschnitte zu gabeln, aber diesen Versuch sehr bald 
wieder aufgibt, so daß er später meist wieder durch Randwachstum aus- 
geglichen wird. Die anderen Blatteile wachsen dann noch bedeutend 
heran, während der fertile zurückbleibt und wesentlich nur seine Ober- 
fläche vergrößert. Zugleich sieht man, daß das ganze Blatt ursprünglich 
aufrecht ist. Wenn es später, wie Fig. 1113 (auf welche der fertile Teil 
leider verdeckt ist) zeigt, herunterhängt, so ist dies eine durch das Gewicht 
des Blattes bedingte, also passive, keine aktive Lagenveränderung. 

In den angeführten Beispielen zeichneten sich die Sporophylle den 
‚Laubblättern gegenüber durch ein Zurückbleiben in der äußeren Gliede- 
rung aus. Es wurde oben schon darauf hingewiesen, daß auch der 
entgegengesetzte Fall vorkommt. Solche Verschiedenheiten bei nahe ver- 
wandten Pflanzen sind auch sonst vorhanden. So wurde im allgemeinen 
Teil gezeigt, daß bei den einen Lycopodium-Arten mit dorsiventralen 
Sprossen die Blätter auf der Lichtseite verkleinert werden, bei den anderen 


__ ') Srraszewski, Die Farngattung Platycerinm, Flora 108 (1915). — Es braucht 
‚tier kaum daran erinnert zu werden, daß man früher die Heterophyllie bei Platycerium 
mit einer Verschiedenheit der sterilen und der fertilen Blätter verwechselt hat. Vgl. p. 1051. 
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die auf der Schattenseite. Die Reaktionsfähigkeit der einzelnen Formen 
ıst eine verschiedene. Die organographische Betrachtung hat trotzdem 
ein allgemeines Resultat ergeben: Bei den anisophyllen Lycopodien war 


Fig. 1113. Platycerium coronarium (biforme) nach einer Aufnahme in Buitenzorg. Das 
Exemplar war auf den niedrigen Baum gepflanzt worden, gewöhnlich sitzen die Platy- 
cerien hoch oben in den Bäumen. 


es das, daß eine unter der Einwirkung des Lichtes erfolgte Beeinflussung 
des ursprünglich radiären Sprosses vorliegt, bei den Sporophyllen das, daß 
sie ontogenetisch entstehen aus Laubblattanlagen, welche in ihrer Entwick- 
lung durch die zur Sporangienbildung führenden Vorgänge beeinflußt werden. 


Diz soeben begründete Auffassung (vom Verf. früher schon vertreten) 
wurde durch die in der 1. Auflage d. B. mitgeteilten Untersuchungen ge- 


SE EIRER m ee 
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stützt, namentlich durch den Nachweis, daß die Sporophylle von Helmintho- 
stachys .dorsiventrale Blattorgane sind, daß die „Sporokarpien*“ von Marsilia 
polycarpa einseitig angelegten Fiederblättchen entsprechen und in ihrer ersten 
Entwicklung mit den fertilen Fiedern von Schizaea übereinstimmen. Wenn 
also die Anschauung, von der diese Untersuchungen ausgingen (ebenso wie 
die früheren über experimentelle Umbildung von Sporophyllen in Laubblätter 
und von ametabolen Equisetum-Sprossen in metabole), trotzdem von manchen 
Botanikern für irrig betrachtet wird, so kann doch wohl nicht in Abrede ge- 
stellt werden, daß sie zu positiven Ergebnissen geführt hat. Ist dies auch 
bei den entgegenstehenden Auffassungen bis jetzt der Fall gewesen ? 


s 11. Leptosporangiate, isospore Farne. 
Schutzeinrichtungen am Sporophyll. 


Während bei den eusporangiaten Farnen besondere Schutzeinrich- 
tungen der Sporangien nicht hervortreten — abgesehen etwa davon, dab 
z. B.’ bei Marattia an den Stellen wo ein Sorus sich entwickelt, eine 
dichtere Behaarung auftritt, sind bei den leptosporangiaten Farnen solche 
Schutzeinrichtungen in besonderer Mannigfaltigkeit ausgebildet. Sie sind 
gegeben durch 

1. die Gesamtgestaltung der Sporophylle. 

Bei vielen Farnen sind die Sporangien durch die Knospenlage des 
Sporophylis geschützt (vgl. auch die Ophioglosseen, p. 1116). Oder die Sporo- 
phyllränder biegen sich über die Sporangien 


her, ähnlich wie die Fruchtblattränder der An- Ra En 
giospermen über die Samenanlagen (Makro- / < 
sporangien). 2 / Zu. 
S Besonders groß ist diese Ähnlichkeit bei ER / O Oh 
vielen „Acrostichaceen“. Die Sporophylle von \ >G AR 
Elaphoglossum spathulatum (Fig. 1114 /I) sind x Op a0 | 
in der Jugend hülsenähnlich, sie sind nämlich BEN & ea o | 
nach unten eingeschlagen. Der in Fie. 1114 ab- 6 & EN, 
gebildete Querschnitt zeigt, dab die Sporangien eng. r 
hier auf der ganzen Fläche mit Ausnahme der I 5 2, 
Ränder und der Mittelnerven stehen. REN \s / 
Ahnlich ist es bei Hymenolepis spieata, \&H ,) | U 
nur daß hier ein größerer Teil der Blattfläche — NS 
frei von Sporangien ist (Fig. 1114 /). Fig. 1114. Querschnitte durch 


" > Übrigens ist klar, daß es auch darauf an- wnentfaltete Sporophylie, / von 
kommen wird, in welchem Altersstadium der Hymenolepis spicata, II von 
Sporangien die Sporophylle sich entfalten. Sind Elaphoglossum (Lerostiehum) 
die Sporangien zu dieser Zeit schon fertig oder ba... u 2 160 

: ie) breitet sich das Sporophyll 
mit derben Wandungen versehen, so brauchen flach aus. 
sie weniger Schutzeinrichtungen, als wenn junge 


Sporangien noch am entfalteten Blatte vorhanden sind. 

.. 2. Haarbildungen auf den Sporangien: z. B. Gymnogramme villosa 
G. Torra, Polypodium crenatum u.a. (vgl. Gıück a. a. O.) oder zwischen den 
Sporangien (besonders wirksamen Schutz gewähren schildförmige Haare). 


3. Indusien. Als „Indusien“ bezeichnet man die Schutzdecken der 
Spörangien, bzw. Sori welche als Wucherungen des Blattrandes, der Blatt- 
fläche oder der Placenten entstehen. Wie sie zustande kommen, wird 
unten zu erörtern sein. 

72% 
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Die Bedeutung der Indusien hat Körrrurer schon vor langer Zeit 
experimentell festgestellt. Er fand bei verschiedenen Farnen, daß die 


Fig. 1115. Lygodium japonicum nach 
Carıst. Spitze eines fertilen Blatt- 
gipfels mit den Taschen, deren Unter- 
seite durchsichtig geworden ist. 
Vergr. 


Sporangien vertrockneten!), wenn 
jungen Noris die Indusien abgenommen 
wurden. Bei jungen Soris von Scolopen- 
drium vulgare fand er Tropfenausscheidung, 
(die seiner Ansicht nach vom Indusium aus- 
seht — ein Beweis dafür, daß die In- 
dusien in der Jugend besonders wasser- 
reich sind. 

Die Indusien müssen, da sie die Spor- 
angien in deren Jugend meist vollständig 
bedecken, bei der Reife der Sporen die 
Bahn für die Sporenaussaat frei lassen. 
Wie das geschieht, scheint wenig unter- 
sucht zu sein. Einige Indusien zeigen 
beim Austrocknen eine Klappbewegung, 
so bei Cibotium (Fig. 1130) und Hymeno- 
phyllum, einige schrumpfen stark ein 
oder werden zerrissen, andere werden — 
wie ich z. B. bei Polystichum adiantiforme 
beobachtete — abgeworfen. 
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Fig. 1115a. Lygodium japonicum. Spitze eines 
fertilen Blattsegmentes von unten, etwa 12fach 
vergr. (Nach PrAntr aus Carıst, Die Farukräuter.) 
Man sieht die Sporangien in einer Täsche, gebil-let 
aus dem auf die Blattfläche übergreifenden Indu- 
sium (durchsichtig gedacht) und der über das 
Sporangium hinausgewachsenen Blattfläche. Der 
Annulus des Sporangiums ist nach der Mittelrippe 
der Blattfieder hingekehrt. 


Ob bei den Farnen, deren Sori bzw. Sporangien keine Indusien haben, 
die ersteren besonders widerstandsfähig sind, ist nicht untersucht. 

Eigenartig sind die „Indusien“ von Lygodıum. 

Die Sporangien sind einzeln in Taschen eingeschlossen, welche man als 
ein einheitliches „Indusium“ auffassen könnte, weil es als ein Halbringwall 
unterhalb der randständig angelegten Sporangien erscheint (Fig. 1115a). 


1) Das schließt nicht aus, daß die Indusien, solange sie aus lebendem Gewebe be- 
stehen, auch für die Wegschaffung von Wasser aus den Sporangien in Betracht kommen. 
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Es scheint aber natürlicher, die Tasche als aus zwei Teilen zusammengesetzt 
zu betrachten: der obere entspricht der Blattfläche, auf deren Unterseite 
wie bei anderen Schizaeaceen das Sporangium verschoben wird, der untere 
dem unteren Indusium, das hier weit nach der Mitte der Fieder her- 
übergreift. Die Öffnung der Indusientasche ist einseitig verschoben, nach 
der Fiederspitze zu. Die Ver- 
schiedenheit der beiden Teile 
- spricht sich auch in der Ver- 
schiedenheit ihres anatomi- 
schen Baues aus. 


4. Versenkung der Sori 
in Gruben. Diese kann mit 
der Indusienbildung zusam- 
men auftreten, z. B. Scolopen- 
drium. Ein einfacheres Bei- 
spiel bietet Polypodium obli- 
quatum (Fig. 1116). Hier 
stehen die Sori in Vertie- 
fungen des Blattgewebes, 
welche von einer wulstför- 
migen Wucherung (E) um- 
geben sind. Die Sporangien Fig. 1116. Längsschnitt durch einen Sorus von Poly- 


. _  podium obliquatum (Ceylon 1885), vergr. und etwas 
gelangen der Altersfolge ent schematisiert. Sp Sporangien, & Erhebung des Sporo- 


sprechend durch die starke phylis. (Die Blattunterseite ist nach oben gekehrt.) 
Verlängerung ihres Stieles 


an die Mündung der Grube und streuen ihre Sporen aus. Die jüngeren 
Sporangien sind durch die älteren geschützt, bei anderen Farnen, z. B. 
Polypodium jubae- 
forme, saccatum u. a. 
sind auch noch Haare 
zwischen ihnen vorhan- 
den, welche ursprüng- 
lich die Mündung der 
Grube abschließen. 
Bei Vittaria sul- 
cata stehen die Sori 
in tiefen Furchen der 
Blattunterseite (Fig. 
1117), Von diesem Fig. 1117. Vittaria suleata. (Ceylon 1899.) Sporophyll- 
Verhalten nicht wesent- querschnitt. Vergr. 
lich verschieden ist die 
Versenkung der Sporangien bei den Marsiliaceen, nur daß hier die Aus- 
mündung der Sorusgruben später geschlossen wird. 


$ 12. Makro- und Mikrosporophylle der heterosporen Farne. 


Es kommen hier zwei Gruppen in Betracht, die voneinander sehr ver- 
schieden sind, die Salviniaceen und die Marsiliaceen. 

Die Verschiedenheit spricht sich auch darin aus, daß bei den Mar- 
siliaceen Mikro- und Makrosporangien in Einem Sorus zusammenstehen, 
bei den Salviniaceen aber eine Trennung eintritt. Daß dies ein abge- 
leitetes Verhalten darstellt, wurde p. 151 hervorgehoben. 

Es wird das auch erläutert durch die Einzelentwicklung der Sori von 
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Azolla. Zweifellos läßt diese sich zurückführen auf einen Sorus welcher 
aus einer (einem Blattzipfel entsprechenden) Placenta besteht, um welche 
ringsum Mikrosporangien verteilt sind, während die Spitze von einem 
Makrosporangium eingenommen wird. In den Mikrosoris verkümmert dies 
frühzeitig‘), in den Makrosoris dagegen ist nur das Makrosporangium 
vollständig entwickelt, es finden sich aber in späteren Entwicklungsstadien 
(vgl. Fig. 1118) Anlagen von Mikro- 
sporangien, welche verkümmern — zu- 
weilen auch ganz unterdrückt werden 
können. Da das Indusium als Ringwall 
erscheint, so gewinnt das ganze Gebilde, 
wie mehrfach hervorgehoben worden 
ist, eine äußere Ähnlichkeit mit der 
jungenSamenanlage einer Samenpflanze. 
Wir sehen also eintreten: Reduktion der 
Zahl der Makrosporangien den Mikro- 
sporangien gegenüber und eine Tren- 
nung der ursprünglich zwitterig aus- 
gebildeten Sori in männliche und 
weibliche. | | 
A. Salviniaceen. Die Sporangien 
bilden Sori, deren Anordnung und 
Indusienbildung mit der der Hymeno- 
phyllaceen, 'Thyrsopteris u. a. überein- 
stimmt. An der Placenta sind die Spor- 
angien radiär verteilt. Das unterstän- 
dige Indusium entsteht als Ringwall 
und umwächst den Sorus vollständig. 
Fig. 1118. Azolla filieuloides.. Längs- De ie Be ns Be m En 
schnitt durch einen Makrosorus. .Jd In- hervor, die Sori sind hier beschränkt 
dusium, Ma Makrosporangium, P Pla- auf einzelne Zipfel der Wasserblätter °). 
centa. Vergr. Oberhalb des Makro- Die Sporangien reifen in den geschlosse- 
spo'angiums sind Anabaena-Zellfäden nen Indusien heran. Verwickelter sind 


sichtbar; unterhalb des Makrosporan- . EN e 
giums Anlagen von Mikrosporangien, die Verhältnisse bei Azolla. 


welehe verkümmern. Uber die Sporophylle von Azolla 

konnte ich mir aus den Augaben 

von STRASBURGER?) und ÜAMBELL*) kein deutliches Bild machen, und 

untersuchte deshalb die Verhältnisse bei Azolla filiculoides. Erinnern wir 

uns zunächst der Blattgestaltung dieser Gattung (vgl. p. 1062, Fig. 1046). 

‚Jedes Blatt teilt sich schon sehr früh in einen Unterlappen und einen 

Oberlappen (0, U Fig. 1046 II), deren Stellung aus der angeführten Ab- 
bildung hervorgeht. 

Es fragt sich nun, wie diese Blatteile sich an den fertilen Blättern 

verhalten. 
Bekannt ist. daß die von den Indusien umschlossenen Sori hier zu 


*) Vgl. Srrasgurser, Histologische Beiträge, Heft 2, Jena 1889, p. 8. ÜAMPBELL 
(a a. 0.) fand dagegen in den Mikrosoris keine Anlage eines Makrosporangiums; meinen 
Erfahrungen bei Azolla filieuloides nach kommt beides vor. 

?) Früher hielt man sie für Zweige Ihre Blattnatur wird von PrInGsHEIm nach- 
gewiesen. Daß, wie an anderer Stelle (p. 1062) ausgeführt ist, die Wasserblätter ur- 
sprünglich Sporophylle darstellen, wird auch dadurch wahrscheinlich, daß bei Salv. auri- 
culata nicht nur mehr Seitenzipfel fertil werden als bei S. natans, sondern auch öfters 
mehr als Ein fertiler Blattstrahl vorkommt. 

?) STRASBURGER, Über Azolla, Jena 1873, p. 52. P 

‘) On the development of Azolla filieuloides Lam., Annals of botany, Vol. VII, 1893. 
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<weien (gelegentlich fand ich drei an der Unterseite des Stämmchens) 
stehen, sie sind außerdem von einer einschichtigen, kapuzenähnlichen 
Hülle bedeckt. STRASBURGER stellte fest, daß die Sori umgebildete Blatt- 
Jappen darstellen, und faßte die „Hülle“ als Blattunterlappen auf, während 
(CAMPBELL zu dem Resultat kam .. . .. that the whole of the ventral lobe 
goes to form the sori and that the involucre is derived from the whole 
of the dorsal lobe“. Meine Untersuchungen stimmen mit diesem Satze 
nur teilweise überein, insofern als sie zeigten, daß keiner der beiden 
Autoren ganz recht hat, Mit CamPBELt stimme ich darin überein, daß 
die Sporophylle hervorgehen aus einer Teilung des Blattunterlappens, die 
sehr frühzeitig eintritt. Allein der Oberlappen wird keineswegs zur Bil- 
dung des Involucrums aufgebraucht. Er ist wie sonst vorhanden, erhält 
‚auch einen Gefäßbündelast und eine von Anabaena bewohnte Grube. Es 
bildet sich an seiner Basis ein flügelartiger. einschichtiger Auswuchs, 
welcher die Sori teilweise bedeckt. dies ist der Ursprung des „Involu- 
-crums“ (F Fig. 1119 und 1120). Es erklärt sich hiermit auch ohne 
weiteres, daß er kein Leitbündel erhält. Der zur Bildung der Sori auf- 
gebrauchte Blattunterlappen erhält wie sonst sein Leitbündel: dab 
"STRASBURGER das Involucrum dem Blattunterlappen zuschrieb, ist wohl 
.darin begründet, daß es von dem Öberlappen durch eine ziemlich tiefe 
Einkerbung getrennt ist. 


#ig. 1119. Azolla üliculoides (sämtliche Abbildungen stark vergr.). I. Sporopbyll frei- 
präpariert, von der Fläche gesehen. © Oberlappen, F Anlage des Flügels desselben, 
S,, 8, Anlagen von Makrosporangien, Jd,, Jd, die zugehörigen Indusien. I/. Quer- 
sehnitt durch zwei Blätter, links ein steriles, O7 dessen Oberlappen, «, dessen Unter- 
lappen. Rechts ein fertiles Blatt bei hoher und bei tieferer Einstellung (letztere punk- 
tiert), OÖ Oberlappen. F dessen Flügel. er bedeckt die zwei Makrosori. III. Freiprä- 
parierter. ganz zur Bildung zweier Makrosori verwendeter Unterlappen von der Fläche, 
die Indusien erscheinen als Ringwälle. 


Wir sehen also folgende Umgestaltung des fertilen Blattes dem 
sterilen gegenüber: 


‘ 1. Der sonst ungeteilt bleibende Unterlappen teilt sich in zwei (seltener 
drei — bei A.nilotica sind nach STRASBURGER vier vorhanden —) Lappen, 
. aus deren Spitze bei den Makrosoris das einzige Makrosporangium her- 

 vorgeht!);. Unterhalb davon erhebt sich als Ringwall das Indusium, 


?) Die Teilung des Blattunterlappens ist besonders deutlich sichtbar in Fig. 1119 1/77 
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welches — auf der Außenseite gefördert — integumentartig das Makro- 
sporangium umwächst (vgl. den Abschnitt über Sporangienentwicklung). 


2. Aus dem dem Uhnterlappen angrenzenden Teile des Randes des 
ÜOberlappens sproßt eine zunächst flügelförmige Wucherung hervor 
(F, Fig. 1119, 1120), 
welche man als ein 
Indusium bezeichnen 
könnte,wenn nicht jeder 
der beiden Sori schon 
ein Indusium hätte. 

B) Von allen son- 

stigen Sporophyllen 
weichen in. ihrer Ge- 
staltung am meisten ab 
die „Sporokarpien“ der 
Marsıliaceen. Fin- 
den wir doch hier die 


Sporangien scheinbar 
Fig. 1120. Sporophyli von Azolla filieuloides, flach ausge- im Innern eines ge- 
breitet. Links zwei Makrosori, rechts der Oberlappen, #' schlossenen, von einer 
flügelförmiger Auswuchs, unten die Schleimhöhle sichtbar. 

meist harten Schale 


umgebenen (zewebe- 
körpers, der bei der Reife in sehr merkwürdiger Weise durch die Quellung 
verschleimter Gewebe in seinem Innern gesprengt wird. — Es ist das eine 
Einrichtung, welche einmal die Uberstehung von Trockenperioden ermög- 
licht — tatsächlich macht das „Sporokarp“ eine Ruheperiode durch — 
und sodann die Sporenkeimung nur dann eintreten läßt, wenn Wasser- 
mengen vorhanden sind, die auch für die weitere Entwicklung hinreichen. 

Es wurde p. 1112 gezeist, daß die Sporokarpien stets blatt- 
bürtigen Ursprunges sind und wie die Fiederblättchen von Marsilia ihren 
Ursprung aus den Flanken des Laubblattes nehmen. Die Entwicklungs- 
geschichte hat auch den sonstigen Aufbau dieser merkwürdigen Körper 
aufgeklärt. 

Zunächst sei erwähnt, daß die Sporokarpien stets dorsiventral sind 
(bei Marsilia fast unifazial), auch wo dies, wie beı Pilularia, äußerlich 
nicht hervortritt. 

Die „Frucht“ enthält bei P. globulifera vier Fächer, in denen Makro- 
und Mikrosporangien liegen. Bei Marsilia sind die Fächer zahlreicher, 
auch hier in zwei Reihen angeordnet. Gegenüber der durch die Be- 
trachtung des fertigen Zustandes gegebenen Annahme, daß die Sporangien 
im Innern geschlossener Hohlräume “entständen, und Russow’s auf schönen, 
aber unvollständigen entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen be- 
ruhender Angabe, daß der „Soruskanal“ durch eine Spaltung des Ge- 
webes entstehe, wurde hervorgehoben '), daß die Sori hier ebenso wie 
bei allen andern leptosporangiaten Farnen aus Oberflächenzellen der 
Sporophyllanlage entstehen und in das Gewebe erst nachträglich ver- 
senkt werden. Diese Angabe ist durch die Untersuchungen von BüsGen, 
MEUNIER, ÜAMPBELL und JoHnson bestätigt und dahin ergänzt worden, 
daß die Placenta aus dem Blattrande hervorgeht. 
| Die Vorgänge, welche dabei stattfinden, erinnern m mehr als einer 


y Goreer, Beitr. zur vergl. Entwicklungsgeschichte der Sporangien, III. Über die 
„Frucht“ von Pilularia, Botan. Zeitung, 1882, Nr. 45. 
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Hinsicht an die uriten für andere Farne, z. B. die Uyatheacee Dicksonia 
antarctica zu schildernden, nur daß die Sori hier nicht wie dort auf die 
Blattunterseite, sondern (wie gleichfalls schon a. a. O. hervorgehoben 
wurde) auf die Oberseite verschoben werden, wo die Grubenbildung ein- 
tritt. Die schematischen Querschnittsfiguren Fig. 1121 /—III werden dies 
erläutern. 

Das jüngste Stadium Fig. 1121 / erinnert an den Blattquerschnitt, 
der von einem jungen Farnblatt in Fig. 1025 // gegeben wurde. Wir 
sahen dort die Lamina aus Randzellen Z entspringen. Bei dem Marsi- 
 Hiaceensporokarp sind ganz entsprechende Randzellen R (die durch die 

starke Entwicklung der Unterseite (w) nach der Oberseite verschoben er- 
‘ scheinen) vorhanden. An einigen Stellen des Randes — den späteren 
Fruchtfächern entsprechend — findet ein gesteigertes Wachstum statt, 
‘begleitet von charakteristischen Teilungen der Randzellen. 


Fig. 1121. Schematischer Querschnitt durch 0» y S ig S 

Marsilia-Sporokarpien verschiedenen Alters. TR "Tex 

IL. Jung (Ö Ober-, # Unterseite), R Rand- 

zellen, D Segmentwand. II. Alter, J „In- 

dusium“-Anlage, S Sornsanlage, % seitliche 

Erhebung des Sporophylis. //T. Noch älter. 
Sori schıaffert. 


In Fig. 1121 /] sind die Randzellen, aus denen je ein Sorus hervor- 
geht, mit S bezeichnet; sie sind schon in eine seichte Grube versenkt und 
durch das Wachstum der mit % bezeichneten Stelle der Blattunter- 
seite nach oben gerückt. Zugleich beginnt schon die Grubenvertiefung. 
Die mit y und die mit JJ bezeichneten Teile wachsen empor und ver- 
senken den Blattrand immer mehr in eine tiefe Grube, die mit einem 
engen, später durch Verwachsung geschlossenen Kanal nach außen 
mündet. 


Vergleichen wir den Vorgang mit dem von Dicksonia unten zu 
schildernden, so sehen wir, wenn wir nur die eine Hälfte der Figur in 
1121 II in Betracht ziehen und um 180° drehen, ganz analoge Vor- 
gänge. Die mit y bezeichnete Gewebepartie (die aber mit dem übrigen 
Sporokarpgewebe vereinigt bleibt) entspricht dem oberen (J o Fig. 1131 7), 
die mit J bezeichnete dem unteren Indusium (J «# Fig. 1131 7). 

Tatsächlich faßt man das mit J/ bezeichnete Gewebe auch bei den 
Marsiliaceen gewöhnlich als Indusium auf, namentlich deshalb, weil bei 
der Entleerung der Sori von Marsilia jeder derselben mit einer sack- 
förmigen Hülle umgeben ist (Fig. 1122 //). Indes werden diese „Indusien“* 
nicht als gesonderte Gewebe angelegt, sondern erheben sich als eine, allen 
Soris gemeinsame Gewebsmasse, in welcher man früh schon die Trennungs- 
linien, nach welchen sie später auseinanderweichen. erkennen kann. Man 
müßte, wenn man sie als Einzelindusien betrachten will, eine „kongenitale 
Verwachsung“ der Indusien annehmen. Beweisen läßt sich das natürlich 
nicht. Es genügt auf die Analogie mit den oben erwähnten Fällen von 
versenkten Soris hinzuweisen. 

_ Das Sporokarp ist homolog einer Fiederblattanlage, an der (wie der von 
Pteris Fig. 1025 1I abgebildeten) die Differenzierung der Lamina noch 
nicht eingetreten ist. Auch zeigen die von Büssk£n beobachteten Ab- 
normitäten. daß in seltenen Fällen Fiederblättchen einer Marsilia sich zu 
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sporokarp-ähnlichen Gebilden entwickeln können, und A, Braun fand bei 
einer Marsilia statt des Sporokarps ein Blättchen mit schmaler -Spreite,. 
(uück '!) bei M. quadrifolia ein Blättchen mit „Segmenten“. Nach wie 
vor betrachte ich also das Sporokarp als einem Blattabschnitt homolog, 
ganz ähnlich wie bei Schizaea. Die Frage könnte nur sein, ob man die 
zur Sorusbildung verwandten Randpartien als Andeutungen einer weiteren 
(aber mit dem Blatt verschmolzen bleibenden) Fiederung betrachten will. 
Dazu sehe ich derzeit keinen schwerwiegenden Grund. Ich möchte, um 
‚die Verhältnisse noch weiter zu erläutern, auf ein sehr lehrreiches, in 
Fig. 1122 abgebildetes Präparat von Marsilia polycarpa ‚hinweisen. Die 
Zeichnung 7 stellt die Oberflächenansicht eines freipräparierten ganzen 
Sporokarps dar, wel- 
Sk ches äußerst klein und 
| noch gerade ist. Es 
| ist ein keulenförmiger 
| Körper, dessen unterer 
| Teil (St) sich später 
zum Stiele entwickelt. 
Die jetzt noch vorhan- 
dene zweischneidige 
I Scheitelzelle ist an der 
Spitze in der Oberan- 
sicht nicht deutlich er- 
kennbar. Die Anlagen 
der Sorı (&, &,) treten 
deutlich hervor, ‘man 
sieht ohne weiteres, daß 

es Oberflächenzellen 


sind, und zwar (wie 


Fig. 1122. I. Marsilia polycarpa (Venezuela 189)). Sehr Querschnitte zeigen) 
junges Sporokarp von der Oberseite, stark verer. &, &%ı Rande H; sol 
Mutterzellen der Sori, die, aus Randzellen hervorgehend, andzellen, die SICH 
hier schon etwas nach der Oberseite verschoben erscheinen. durch ihre Größe deut- 
St Stiel. 11. Marsilia Brownii, Schnitt durch ein älteres lich abheben. Sie sind 


Sporokarp, der Fläche parallel geführt. Acht Sori sind ge- 

troffen. 1/I. Marsilia polycarpa. Optischer Längsschnitt 

eines Sporokarps (dem in Fig. / abgebildeten entsprechend), 
die großen Zellen sind die Sorus-Mutterzellen. 


meist durch eine Quer- 
wand in zwei Zellen 
geteilt. Diese Zellen 
sind es, die in der-oben 
angegebenen Weise später in Gruben versenkt werden; Fig. 1122 Z1I gibt 
eine Seitenansicht des Randes, es sind um diese Zeit auf der Oberseite 
des Sporokarps schon zwei seichte Längsgruben aufgetreten, welche durch 
eine mittlere Erhebung voneinander getrennt werden. 


Auf weitere Einzelheiten braucht nicht eingegangen zu werden. Es 
genügt, daß wir feststellen konnten, daß nicht nur die Entwicklung, sondern 
auch die merkwürdigen Grestaltungsverhältnisse der Marsiliaceensporo- 
karpien sich auf die Sporophylibildung der anderen leptosporangiaten 
Farne zurückführen lassen, und nur einen in Beziehung zu den Lebens- 
verhältnissen eigenartig ausgebildeten Fall darstellen. | 


Eine besondere Erwähnung verdienen noch die Marsiliaceen, welche 
ihre Sporokarpien in der Erde verbergen. In Westaustralien sammelte 


1) Grück, Wasser- und Sumpfgewächse, III p. 536. Ohne Zweifel ist es möglich, 
die Vergrünung auch experimentell herbeizuführen. Nur wird man früh eingreifen 
müssen. 


‘den Früchte im Boden verbergen, die an- 


. 
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ich die in Fig. 1123 abgebildeten Pilularia Novae Hollandiae. Hier biegen 
sich die Stiele der Sporokarpien schon außerordentlich früh nach unten. 
Die Sporokarpien selbst sind mit der Mün- 
dung der Gruben schief nach oben gerichtet. 
Kein Zweifel, daß die Verlagerung in den 
Boden, ähnlich wie die Knollenbildung bei 
Marsilia hirsuta (p. 1005), namentlich einen 
Schutz gegen rasche und starke Austrock- 
nung ergibt. 

Ganz ähnlich verhält sich offenbar die, 
mir nicht aus eigener Anschauung bekannte, 
Marsilia subterranea. 

Unter den Samenpflanzen gibt es ja 
eine ganze Anzahl, welche ihre heranreifen- 


geführten Beispiele zeigen also aufs neue, 
wie ‘analoge Anpassungen in den verschie- 
denstenV erwandtschaftskreisen wiederkehren. 


'& 13. Einzelsporangien und Sori. 


Stellung der Sporangien und der 
'Sori an den fertilen Blatteilen. 


Fig.1123. Pilularia Novae Hollan- 


Auf den ersten Blick finden wir in der qiae(Perth,W -A ‚1898). Vorderer 


Verteilung der Sporangien bei den Farnen 
eine verwirrende Mannigfaltiskeit. Bald ste- 
hen sie einzeln, bald in Gruppen, bald am 
Rande der fertilen Blatteile, bald auf der 
Unterseite bald auf der Oberseite, bei den 


Teil einerPflanze von derSeite. Auf 
der dorsiventralen\proßachse zwei 
Reihen von Blättern. $,, 8, 8; 
Sporokarpien. Man sieht nament- 
lich bei S, deutlich, daß es am 
vorderen Rand des mit der Spitze 


noch eingerollten Laubblattes ent- 

steht. W Wurzeln, Wa abge- 

rissene Wurzel. (Neben jedem 

Blatt entspringen zwei Wurzeln.) 
Vergr. 


einen in deutlich abgegrenzten Gruppen, bei 
anderen längs der Nerven oder über die 
ganze Fläche zerstreut. Seltener sind die 
Sporangien rings um das Blatt oder die Pla- 
centa gleichmäßig verteilt (letzteres z. B. bei 
den Soris der Hymenophylleen, bei Osmunda, bei Elaphoglossum cervinum 


_ und einigen anderen). 


Die Versuche, diese Manniefaltigkeit in ihrem Zustande kaum zu 
erkennen, waren zunächst wenig erfolgreich. Die Untersuchungen der 
letzten Jahrzehnte —- namentlich die von Praxru — haben aber er- 
möglicht, uns gut begründete Vorstellungen über die Vorgänge, 
welche bei der "Verteilung der Sporangien stattfanden zu bilden. — An 
noch zweifelhaften Fällen fehlt es zwar natürlich durchaus nicht, immer- 
hin aber ist das Bild doch ein geordnetes geworden. Es sind zwei Haupt- 
sätze, die hier in Betracht kommen. 

I. Die Sporangien der Farne stehen entweder einzeln oder in Soris. 
Diese stehen typisch am Ende oder auf der Unterseite von Blattnerven. 
Aber sie können wieder „zerfließen“, d. h. ihre Begrenzung aufgeben. 
Und zwar lassen sich dabei verschiedene Stufen unterscheiden: 


1. Es bilden sich durch Zusammenfließen von Soris „Coenosori“ !). 


!) In der beschreibenden Botanik werden Sori und Coenosori bis jetzt nicht unter- 
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2. Die Sori zerfließen auf den Blattnerven so, daß man auch von 
einem ÜÖoenosorus nicht mehr sprechen kann (Fig. 1124, 2). 

3. Die Sporangien gehen von den Nerven auch auf die Blattfläche 
über (Fig. 1124, 3). 


Il. Die Sporangien oder Sori werden um so mehr.auf die Blatt- 
unterfläche beschränkt, je mehr das fertile Blatt als dorsiventrales Laub- 
blatt entwickelt ist. Auch hier lassen sich wieder verschiedene Wege, 
auf denen das stattgefunden hat, unterscheiden. 

Einzelsporangien und Sori. 

Die Lycopodinen und Equisetinen besitzen nur Einzelsporangien, 
Bei den Marattiaceen und Psilotaceen kommen Sporangiengruppen vor, 
die man entweder als Gruppen einzelner Sporangien („Synangien“) oder 


# 2. 


Fig. 1124. Schema für die „Zerstreu- \ 
ung“ eines Sorus auf Blattnerven und 
Blattfläche. 


) : Fig. 1125. .Lindsaya repen». 


N Reh L Fieder vergr, teils einfache, 
als durch Fächerung odeı teils Doppelsori. (Nach Carısr.) 


Teilung Eines Sporangiums 
entstanden betrachten kann. 
Daß jedes der „Fächer“ sich 
durch einen eigenen Spalt 
öffnet, ist kein Grund gegen 
eine solche Auffassung. Denn 
ganz dasselbe kommt bei den 
Mikrosporangien der Samen- 
pflanzen gelegentlich vor (Vis- 
cum, Eucharidium). Die „Tra- 
beculae“ bei Isoetes könnte 
man als erste Andeutung einer 
solchen Teilung auffassen, ob- 
wohl sie nur sterile Gewebs- 
balken darstellen, welche das 
Sporangium durchsetzen. Be- i 

trachtet man die Sporan- & a zu: 

2 | - WE angen Coenosoris. 
gien der Marattiaceen als 'k (Nach Curısr.) 
durch Teilung Eines Sporan- 
gıums entstanden, so würden alle Eusporangiaten nur einzelne, einfache 
oder gefächerte Sporangien haben. Bei den Marattiaceen würde durch 
Selbständigwerden der einzelnen Abteilungen dann ein Sorus entstehen, 
wie wir ihn z. B. bei Angiopteris haben. Eine Entscheidung darüber 
wird sich derzeit wohl kaum treffen lassen. 


Fig. 1126. Lindsaya 


schieden. Es genügt aber ein Blick auf die Abbildungen Fig. 1125 und 1126, um zu 
zeigen, wie verschieden beide sind — mutatis mutandis so verschieden. wie eine Einzel- 
blüte und ein Blütenstand. 


r 2. 
u. Ad (et 


II. Pteridophyten. 1139 


Einzelne Sporangien haben auch die Osmundaceen. Bei ihnen ist 
eine auffallende Ungleichheit in der Stellung der Sporangien vorhanden 
Bei Todea und Leptopteris stehen sie auf der Blattunterseite längs der 
Blattnerven (vgl. Fig. 1127, II), 
bei Osmunda sind sie rings um 
eine reduzierte Fieder verteilt. 

Osmunda ist aber, wie schon 
früher hervorgehoben wurde, | 
außerordentlich lehrreich, weil 
hier auch: dieselbe Stellung der 
Sporangien auftreten kann, wie 
bei Todea. Das geschieht an 


fertilen Blatteilen, welche als { 2 

_ Übergangsformen zu Laub- > 

blättern ausgebildet sind (Fig. 

1127, I). Damit wird aufs deut- 

lichste der oben aufgestellte 

Satz II erläutert; wir haben : 

hier offenbar einen kausalen Zu- . 
I 


© 


sammenhang vor uns. Daß dann, ii 
wenn die dorsiventrale Struktur . - 

des Sporophylis so gut wie ganz Fig. 1127. I. Osmunda regalis. Stück eines 
aufgehoben wird. auch leichter vergrünten Sporoplylis mit verkümmerten Spor- 
eine allseitige Verteilung der angien. II. 'Todea pellucida Stück einer Spo- 
Sporangien eintreten kann (Fig. rophylifieder mit Sporangienstielen. 
1128), ist ohnedies klar. 


Fig. 1128. 7 Osmunda Presliana H. Lm. Blatt verkl. Die fertilen Fiedern annähernd 

in der Mitte des Blattes. 2 Osmunda regalis, stark yerkl. Blatt, fertile Fiedern am 

Ende. (7 und 2 nach Diers.) 3 Sterile Fieder. 5 Ubergangsform einer sterilen zu 

einer fertilen Fieder. 7 Querschnitt durch eine fertile Fieder, Sporangien auf beiden 
Seiten. & fertile Fieder von oben. (7 Orig., die anderen nach MıLDE;) 
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Einzelne Schriftsteller haben auch bei Osmundaceen von „Noris“ ge- 
sprochen — nicht mit Recht, wie ja die soeben gegebene Ableitung ohne 
weiteres erkennen läßt. Es ist aber sehr wohl denkbar, daß aus einer 
Anordnung wie bei Todea durch Zusammenrücken die Sporangien, bzw. 
deren Beschränkung »uf einzelne, kleine Areale z. B. die „Sori“ der 
(sleicheniaceen hervorgingen, | 

Einzelsporangien linden sich bei den leptosporangiaten F'arnen sonst 
(abgesehen von Üeratopteris) nur noch bei den Schizaeaceen !) 

Hier werden die Sporangien randständig angelegt und durch einen 
Auswuchs der Blattoberseite später auf die Unterseite verschoben. Dieser 
Auswuchs kann entweder die Beschaffenheit eines „Indusiums“ besitzen 
(d. h. häutiger Natur sein) wie bei Mohria, oder den Bau der Blattspreite 
annehmen wie bei Schizaea und einer Anzahl Arten von Aneimia (Fig. 1176) 
sowie bei L,ygodium. Letztere hat außerdem (nach der p. 1130 gegebenen 
Auffassung) ?) auch ein „unterständiges“ Indusium, das zu gleicher Zeit 
wie der die Fortsetzung der Blattspreite bildende Auswuchs entsteht, daß 
jedes Sporangium in einer Tasche steckt. 


$ 14. Der randständige Sorus und seine Verschiebung 
“auf die Blattunterseite. | 


Wie bei den Schizaeceen die Sporangien, so sind bei einer Anzahl 
leptosporangiater Farne die Sori randständig. - Unter einem randständigen 
Sorus verstehen wir 'einen solchen, dessen Placenta aus dem Blattrand 
hervorgeht. Das ist der Fall bei Hymenophylleen (Fig. 1129), Loxsoma- 
ceen (Fig. 1132), einer Anzahl Uyatheaceen (Fig. 1130) und den sich daran 
anschließenden Polypodiaceen. 


Be Fig. 1130. Blattfieder von 
Fig. 1129. Trichomanes pinna- Cibotium Schiedei, von 


tum, oben Teil einer Fieder mit unten, etwa mal vergr. 
marginalen Sori, unten’Sorus mit Das Indusium besteht aus 
becherförmigem Indusium (stärker zwei Klappen, die untere 


vergr.). (Nach Cnkrisr.) . ist zurückgeschlagen. 


R . 1) PRAnTL, Unters. über die Gefäßkryptogamen II (1881). hell 
?) Vgl. Organographie I. Aufl. p. 765 Anm.‘ Son 
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Der Unterschied zwischen einem Sorus von. Trichomanes (Fig. 1129) 
und einem solchen von Cibotium (Fig. 1130), mag äußerlich ziemlich 
bedeutend erscheinen; in Wirklichkeit ist er durch geringe Wachstums- 
unterschiede bedingt. Bei beiden Fällen ist die Placenta ein Auswuchs 
des Blattrandes, die Umhüllung des Sorus durch je einen Auswuchs 
der Blattober- und der Blattunterseite gebildet. Bei Trichomanes ist die 
Placenta fast radiär. Die beiden Auswüchse hängen miteinander becher- 
förmig zusammen, bei Cibotium ist die Placenta mehr in der Längsrich- 
tung des Blattes gestreckt und es nimmt der ganze Sorus, wie der Quer- 
schnitt Fig. 1142 7 zeigt, an der dorsiventralen Ausbildung des Blattes 


Anteil. 


Jo 


I. Ju 


Fig. 1151. Dicksonia antarctica. /. Längsschnitt durch ein Blättchen, das sich zur An- 
lage eines Sorus anschickt. R Randzelle, Jo Anlage des oberen, ‚Ju Anlage des unteren 
Indusiums. 7/7. Dasselbe älter, es sind schon Sporangienanlagen (Sp) vorhanden. 
III. Längsschnitt durch einen fast reifen Sorus. 


) 


Die Entwicklungsgeschichte des Sorus sei an einem Beispiel dar- 
gestellt. | 

Dicksonia antarctica besitzt, wie der in Fig. 1131 /II abgebildete 
Schnitt zeigt, Sporangienhaufen, welche scheinbar auf der Blattunterseite 
entspringen, sie sind von einer zweiklappigen Hülle umschlossen. Der 
obere, übergreifende Teil (Jo) hat die Struktur der Blattfläche (von 
seinem trichomatösen Rande abgesehen), der untere (Ju) ist dagegen aus 
nicht chlorophylihaltigen Zellen aufgebaut. Er dient zunächst wohl mit 
als Wasserspeicher. Dieser Teil ist es auch hauptsächlich, der später beim 
Austrocknen eine Bewegung ausführt (Fig, 1130), welche den Sorus bloß- 
lest und so die Sporenausstreuung gestattet. 

Die Entwicklungsgeschichte zeigt, daß das Gewebepolster (die Pla- 
centa), welchem die Sporangien aufsitzen, aus dem Blattrande hervorgeht, 
der aber frühzeitig auf die Blattunterseite verschoben wird. Dieser Vor- 
gang ist in Fig. 1131 I schon eingetreten, man erkennt aber deutlich die 
den ursprünglichen Blattrand einnehmenden keilförmigen Zellen A. Das 
untere Indusium Ju ist als eine Wucherung der Blattunterseite schon an- 
gelegt, auch die Stelle, an der das obere entspringen wird, ist deutlich 
sichtbar (Jo). Ju ist also eine Wucherung der Blattunterseite, Jo eine 
der Blattoberseite. Die ersten Sporangien gehen aus den Randzellen des 
verbreiterten Blattrandes selbst hervor, ihnen folgen andere in unregel- 
mäßiger Reihenfolge. 

‘ . Bei anderen derartigen Farnen, wie z. B. bei den Hymenophylleen 
Loxsoma (Fig. 1132), auch bei Oyatheaceen entstehen die Sporangien in 
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absteigender Reihenfolge. Bower nennt derartige Farne „gradatae“. In- 
des eignet sich die Entstehungsfolge der Sporangien nicht als allgemeines 
Einteilungsprinzip, weil 
sie bei (unserer Auf- 
fassung nach) nahe ver- 
wandten Farnen nicht 
konstant ist. Die „gra- 
date“ Entstehung 
kommt offenbar überall 
da vor, wo eine massig 
entwickelte Placenta in 
ihrem unteren Teile 
längere Zeit den em- 
bryonalen Charakter 
beibehält. Wo die Pla- 
centa reduziert wirdund 
mehr mit dem Blattge- 
webe verschmilzt, wird 
dieSporangienfolge eine 
unregelmäßige (Bo- 
WERS „mixtae“). 

Von dem Cibo- 
tıum-Sorus führen nun, 
wie Verf. anderwärts 
ausgeführt hat!), eine 
sehr lehrreiche Reihe 
zu Formen, welche den 
Sorus ganz auf der 
Unterseite tragen. Sche- 
matisch ist dieser Vor- 
gang in Fig. 1133 dar- 
gestellte. Die beiden 
Teile der Sorushülle 
nehmen zunächst ver- 
schiedene Beschaffen- 
‚Fig. 1132. Loxsoma Cunninghami. I. Sorus (etwa 35mal heit an. Der obere Jo 
ae ) mit geöffneten Sporangien. Din ai et stimmt in seinem Bau 

( } Ü . : : 
Endnreh Zr Eins dh mlte Reke ereiinitt durch überein mit der Blatt- 
den oberen Teil eines Indusiums, b die Stelle, an welcher tläche, als deren un- 
es weiter unten in den Blattrand übergeht. mittelbare Fortsetzung 
| er erscheint, der untere 
bleibt dünner und sieht dann aus, wie eine Neubildung auf der Fläche, 
zu der Jo von Anfang an zu gehören scheint. 

Der Sorus aber gelangt in 4 ganz auf die Unterseite und erhält einen 
‚Seitenast des Blattnerven. Der letztere geht von Anfang an über den 
Sorus weg und gehört der Blattfläche an. 

Sehen wir also einerseits die Stellung des Sorus sich verändern, 
so läßt sich andererseits auch an einer Reihe von Zwischenstufen ver- 
folgen, wie die Beschaffenheit des oberen und des unteren Indusium mehr 
und mehr verschieden wird. 


ı) GozgeL, Loxsoma und das System der Farne, Flora 105 (1912) p. 455. Vel. 


1918 a Studies in the Phylogeny of the Filicales, Annals of the botany Vol. XXVII 
1 
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Das Lehrreiche liegt eben in dem Vorhandensein von Mittelformen, 
das eine Reihenaufstellung gestattet, während. wo solche nicht vorhanden 
sind. die Hypothesen in der Luft schweben. 


Jo = 
7 >=: we *. 


Fig. 1135. Schema für den Ubergang von einem randständigen Sorus (7) mit oberem 

Jo und unterem Indusium in einen hlattunterstänJdigen mit rücken-tändigem Inıusium. 

In 4 sollte ein punktierter (bei der Herstellung der Abbildung weggebliebener) Nerven- 
ast in die Placeuta gehen. 


Die Anordnung der Reihe ist ja auch hier eine subjektive. Das ist 
aber..nicht anders möglich. So sehen wir in der Davallia-Reihe bei 
Prosaptia (die vielfach als Untergattung von Davallia betrachtet wird) 
2. B. hei Pros. contigua den Sorus in einer becherförmigen Hülle, die 


Fig. 1135 Saccoloma ele- 
gans. Stück einer Blatt- 
Fig. 1134. Davallia disseeta. /. Stück eines Blattes mit fieder mit Soris, aus denen 
4 Soris von unten. .Jo oberes, Ju unteres Indusinm. Dieobere die Sporangien entfernt 
Indusienwand ist als Blattfläche ausgebildet, in welchezwei sind, um die Indusien deut- 
Nervenäste verlaufen. /T. (Stärker vergr.) Stück eines jungen licher hervortreten zu 

Blattes mit 4 Soris von oben; die Verschiedenheit zwischen lassen. Die overen Indu- 
Ju und Jo tritt noch kaum hervor. Bei zwei Soris ist die sien (Ja) sind miteinander 
Plarenta p zu sehen, welche nach ohne Spnangienan'age ist. verschmolzen, doch erhebt 
I1I. Querschnitt durch ein Indusiam. In Jo treten zwei sich zwischen je zweien 

Leitbündel ein, deren Gefäßteile dunkel gehalten sind. noch eine Leiste. 


ehlörophyllhaltig und auf der Ober- und Unterseite gleich dick ist. Beı 

Davallia dissecta (Fig. 1134) ist der obere Teil der Sorushülle chlorophyll- 

haltig, mit 2 Leitbündeln und Spaltöffnungen versehen, der untere dünn- 

häutig. Jüngere Stadien zeigen aber Übereinstimmung mit Cibotium: es 

geht die Placenta aus dem Blattrand hervor und wird umgeben von einer 
Geebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 2 73 
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zweilippigen Hülle, deren beide Teile sich später recht ungleichartig ent- 
wickeln. I”. 
Bei Saccoloma elegans (Fig. 1135) sind die randständigen- Sori ein- 
ander bis zur Berührung geni ühert. Auch hier sind die beiden Teile der 
Sorushüllen ungleich stark entwie kelt. 

Wie das Verhalten von Microlepia (Fig. 1136) 
mit dem von Davallia zusammenhängt, braucht 
kaum besonders betont zu werden. 

Ehe wir die Reihe weiter verfolgen, sei her- 
vorgehoben, daß die Stellung auf der Unterseite 
in mehrfacher Beziehung von Vorteil sein wird. 
Einmal wird dadurch die Assimilationsfähigkeit: 
der Lichtseite nicht beeinträchtigt, sodann sind 
die Sporangien, welche ihre Sporen bei den Land- 
{formen nur infolge von Austrocknung ausstreuen, 
vor Benetzung geschützt, und auch für die Spo- 
renverbreitung ist diese Stellung günstiger, 
Denn wenn die Sporangien auf der Blattober-. 
seite ständen, müßten viele Sporen auf das Blatt 
fallen. 

Nur als seltene Ausnahme sehen wir bei 
Sporophylllaubblättern die Sporangien auf der 
Oberseite. Grenannt sei: Aspidium anomalum in 
Ceylon, welches nur eine Form von Aspid. aculea- 
tum sein dürfte, von der frag- | 
lich erscheint, ob sie aus Sporen 
sich konstant reproduziert, um 
so mehr, als auch bei anderen 
Farnen, welche normal die Spor- 
angien auf der Unterseite tragen, 
gelegentlich die Stellung auf 
der Oberseite beobachtet wurde. 
So bei Polypodium lepidotum, 
P. prolifercum und Asplenium 
Trichomanes ') (bezügl. Deparia 
s. weiter unten). 

Fig. 1136 Micerolepia pla- Um so auffallender ist das 
typhylla. StückeiuerBlatt- Verhalten von Lecanopteris 

fieder mit Soris (vergr.). (Fig. 1137). Die Sori stehen BERN N: 
Die Sori sitzen am Ende „war auf der Unterseite von Fig. 1137. Lecano- 


von Blattnerven. .Jo oberer | \ ; pteris pımila. Blatt- 
(mit der bBlattfläche ver- Blattlappen. Aber diese biegen fieder mit nach oben 


einigter) Teil des Indu- sich schon während des Heran- gekrümmten fertilen 
siums, ‚Ju dessen unterer reifens der Sporangien so nach Seitenfiedern. ar 
Teil. der Blattoberseite, daß die Sori Ljataeh Verg 
alle nach oben gerichtet sind. 
Man könnte sagen für einen epiphytischen Farn sei es vorteilhafter, seine 
Sporen nach oben herauszuschleudern. Aber sehr überzeugend un: 
diese Zurechtlegung nicht. | 


ı) Vgl. Kunze, Über eine abnorme Fruchtbildung: auf der Oberseite der Wedel ı von 
Farnen aus den Polypodiaceen, Bot. Zeitung. 1848, p. 687. Es würde also z.B. bei 
Asp. auomalum dur:h Sporenaus-aat zu ermitteln sein, ob die Nachkommen: nicht 
wenigstens zum Teil die Sporangien auf der Blattunterseite tragen. RER 
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Fig. 1138. Nephrolepis (nach Curısr). Einzelsori bei Nephr. cordifolia (a,'c), acuta (d, e), 
davallioides (k, /!, m), abıupta (f). Coenosori außer einzelnen bei Nephr. dicksonioides 
ER .‚(R, 0, p) und acutifolia (letztere nur mit langen Coenosoris, r, $, %). 
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Bei Saccoloma und Microlepia bildet der Sorus noch den Abschluß eines 
Nerven (und ebenso ist es bei der Untergattung Prosaptia von Davallia). 

Bei Aspidium u.a. ist dagegen der Nerv meist über den Sorus hinaus 
verlängert und dieser steht dann noch ausgesprochener auf der Blatt- 
unterseite. 

Indes besteht kein prinzipieller (regensatz zwischen den’ beiden Fällen. 
Es kann keinem Zweifel unterliegen, daß im zweiten der Nerv „synmpodial“ 
über den Sorus hinaus sich verlängert hat. Diese Auffassung wird auch 
dadurch nahegelegt, daß die beiden Fälle (Terminalstellung und seitliche 
Anfügung) sogar bei einer und derselben Pflanze vorkommen können. So 
sind wie MrrrEnıus hervorhebt '), bei Asp. Braunii (seltener bei Asp. 
aculeatum und Asp. crenatum) die Sori bald auf dem Rücken bald am 
Ende der Nerven befestigt — ein Verhalten, welches durchaus verständ- 
lich ist. wenn wir von den oben mitgeteilten Anschauungen ausgehen. 

Auch entwicklungsgeschichtlich sieht man z. B. bei 

nn Aspidium (Dryopteris) setigerum den Nerv zunächst 

EN? in der Placenta enden und erst dann sich weiter 

fortsetzen. Eine deutlich ausgebildete mit einen 

Nervenast (der nur aus Tracheiden besteht) ver- 

sehene Placenta wie sie bei Aspidiaceen und As- 

pleniaceen vorkommt erscheint unsalso als ursprüng- 

licher als eine nervenlose, schwach entwickelte 

Placenta oder die Verteilung der Sporangien längs 
eines gewöhnlichen Blattnerven. 

Da es wichtig ist, die Berechtigung zur Auf- 
stellung einer Reihe nachzuweisen, welche mit 
Formen beginnt, bei denen der Sorus am Blatt- 
nerven randständig ist und endigt mit solchen, 
bei denen er auf der Blattunterseite seitlich an 
einem Nerven entspringt, so sei zur Begründung 
namentlich noch das angeführt, daß 

a) innerhalb ein und derselben Gattung Ver- 

schiedenheiten in der Sorusstellung gemäß 
der oben aufgestellten Reihe vorkommen, 

b) einzelne Gattungen die ursprüngliche Form 

beibehalten haben. 

Beispiele für a: Nephrolepis (Fig. 1138) ist eine 
(rattung, deren Sorusstellung bei den meisten Arten 
der für Microlepia abgebildeten im wesentlichen 
Fig. 1139. Deparia Moorei. entspricht, d.h. die Sori stehen auf der Blattunter- 
Blattfieder von oben (etwas seite am Einde eines Blattnerven von einem (hier 
verkl.). Die meisten Sori gher nierenförmigen) rückenständisen „Indusium“ 
randständig (mit zweiklap- ae : DD b 
pigem Indusium), einzelne bedeckt. (Bei N. acutifolia Fig. 1158, r, s, y tritt 

auf der Oberseite. ein Ooenosorus auf.) Merkwürdigerweise gibt es 

: aber in Öelebes noch eine Nephrolepis, deren Sori 

mit denen von Cibotium und Dicksonia übereinstimmen: die Nephrolepis 

dicksonioides ÜHrRIsT?. Die Sori sind randständig, die Hülle be- 

steht aus „zwei gleichen, genau gegenüberstehenden, völlig terminalen 
Lippen, die breiter als lang sind“ (Fig. 1138, n, 0, p). | 


KIN 
vr 


Po 


I 


N 


>. 


IN 
\r ‚m up: 


*) Mertenıvs, Filices horti botanici Lipsiensis, p. 65: 
®) H. Carıst, Die Farnflora von Celebes. Ann. du jard. botanique de Buitenzorg, 
Vol. XV (1898) p. 141. 
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‘ Hier ist also ‚selbst im fertigen Zustand noch die Dicksoniaform des 
Sorus erhalten. Ahnlich ist es mit der merkwürdigen Gattung Deparia, 
die teilweise mit Aspidium vereinigt wird, aber wohl nicht mit Recht. 
Die Prothallien zeigen nämlich Übergänge von gewöhnlichen Drüsenhaaren 
za den Schuppen der Oyatheaceen-Prothallien was bei Aspidium-Arten 
bis jetzt nicht bekannt ist. 

Deparia Moorei (Fig. 1139), eine in Neukaledonien wachsende Art, 
zeigt dieksonioide Sori, sie sind randständig und von einem fast becher- 
förmigen, häutigen Indusium umgeben — einzelne Sori treten auch auf 
der Oberseite auf. Die Sorinerven münden dabei sozusagen auf der Blatt- 
fläche, nicht am Blattrande. 

In der schematischen Zeichnung (Fig. 1133) ist die „Verschiebung“ 
‘des Sorus auf die Nerven so dargestellt, als ob sie dadurch geschehe, dab 
der Sorus zunächst terminal zum Nerven angelegt der letztere aber durch 
einen Seitenast „sympodial“ fortgesetzt werde. Das braucht aber in der 
Einzelentwicklung nicht jedesmal zum Ausdruck zu kommen. Wir stoßen 
hier wieder auf denselben Vorgang; wie er früher für andere Fälle von 
seitlichwerden ursprünglich randständiger Gebilde geschildert wurde: so 
für die Blütenstände mancher Boragineen (p. 102) die Langtriebe von 
‚Vitis, die Gametangiophoren mancher Marchantiaceen (p. 701). Für die 
Farnsori handelt es sich darum, daß, wenn sie sehr frühzeitig angelegt 
werden (ehe der Nerv angelegt ist) und dann auf die Unterseite gelangen, 
der Nerv, der in die Fortsetzung der Blattfläche geht, sofort einheitlich 
angelegt wird. 
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Fig. 1140. Sorusentwicklung von Cystopteris montana. /.—I1. im Längsschnitt, ZT. 
in Außenansicht. R Blattrand, Pl Placenta, Jnd Indusiam, 7/ erstes Sporangium. 


Als Beispiel sei Oystopteris montana angeführt (Fig. 1140). Der Sorus 
liegt am fertigen Blatt auf der Blatiunterseite, auf dem Rücken eines 
Nerven. Angelest wird die 


Placenta — deren Entwick- 
lung nicht lückenlos verfolgt 
wurde — entweder aus dem 


Blattrand oder in dessen näch- 
ster Nähe auf der Blattunter- 
seite, auf der auch bald das 
Indusium (Jd) hervorsproßt. 
Die Entwicklung (oder Weiter- 
entwicklung) des Blattrandes 
wird aber zunächst gehemmt, 
während die Placenta ziemlich 
stark anschwillt, tritt der letz- 
tere (A Fig. 1140) kaum her- 
vor, erst später nimmt er sein pie 1141. C ni Tasmanien). Sori 
Ben sat und schiebt, mit rückenendigem Infusium, (Nach Hozmz) 
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dann den Sorus ausgesprochen auf die Unterseite. Die Sporangienent- 
wicklung in diesem Fall ist, soweit sie verfolgt wurde, eine deutlich „gra- 
date“ (: absteigende), wobei die nach dem Indusium gekehrte Seite zunächst 
bevorzugt ist. Das Indusium bedeckt — gemäß seinem Ursprung — hier 
den Sorus von hinten (Fig. 1141). Diese Stellung ist aber keineswegs eine 
allgemeine bei den Farnen. Die Frage ist, ob die einzelnen Ausbildungs- 
formen miteinander in Zusammenhang stehen oder nicht. 


s 15. Die verschiedene Ausbildung der Indusien 
am blattunterständigen Sorus. 


Im vorstehenden wurde verfolgt, wie das Indusium von Davallia, 
Microlepia u. a. zustandekommt, das den Sorus vom Rücken her bedeckt 
(Fig. 1134, 1136). 
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Fig. 1142. Schema für den Übergang des Dicksonien-Sorus in den anderer Cyatheaceen. 
1. Querschnitt eines Dicksonia-Sorus. Jo oberer, Jw unterer Teil des Indusinms, Pl 
Placenta. 2. Querschnitt eines Loxsoma-Sorus. 3.—6. Schemata. B Blattfläche. 


Von ihm lassen sich auch die anderen 

= Indusium-Formen ableiten. 

Das sei im folgenden an einigen Bei- 
spielen erörtert. 

a) Indusium „inferum“ (Fig. 1142, 6). 
Dieses entsteht wie unsere schematische Ab- 
bildung (Fig. 1142) zeigt dadurch, daß das 
Indusium sich vom Rücken her nach vorn 
ausdehnt und schließlich ringförmig den Sorus 

EMS umgibt. Das ist eingetreten z. B. bei Cya- 

Fig. 1143. Woodsia obtusa. Blatt- thea, Diacalpe, Hypoderris'), Woodsia (Fig, 
segment (vergr.) von der Batt- 1143). Die letztere Gattung zeigt auch onto- 
unterseite, das unteıständige In- oenetisch deutlich den oben schematisch an- 
En z en en gedeuteten Vorgang: der hintere Teil des 
sind, deutlich hervor. (aus einzelnen Schüppchen bestehenden) In- 
(Nach Hooker.) dusiums entsteht früher als der andere. Auch 


’) Diese Gattung wird gewöhnlich in die Nähe von Woodsia gestellt. Das ist 
offenbar eine Nachwirkung aus der Zeit, wo man mit übertriebener Wertschätzung ein- 
zelner Merkmale, wie gerade der Indusiengestaltung, künstliche Zusammenstellungen 
voınahm, statt die Gesamtgestaltung zu berücksichtigen. 
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bei Öyathea (Fig. 1144) dürfte eine solche Verschiedenheit, wenngleich in 
‚geringerem Maße, nachweisbar sein. 


Fig. 1145. Hemitelia grandi- 
folia. Blattstück mit Soris 


Fig. 1144. Cyathea microphylla. Blatt- (Sporangien entfernt). Jd In- 
segment und Sorus mit zerrissenem In- dusium, Pl Placenta. 
dusium nach Hooker (aus Cnrist). mal vergr. 


Offenbar ist dieser Vorgang in verschiedenen Gruppen mehrmals ent- 
standen. Hemitelia (Fig. 1145) bietet bei den Uyatheaceen insofern 
einen Ausgangspunkt als das Indusium als einseitige und zwar (wie dies 
unserer Anschauung entspricht) wie bei Uystopteris auf der dem.Nervenende 
abgewandten Seite angeheftete, aber den Sorus an der-Basıs teilweise 
umfassende Kapuze vorhanden ist. Sie braucht nur nach vorn ge- 
schlossen zu werden, um das Öyathea-Indusium zu ergeben. Das becher- 
förmige Indusium von Oyathea (Fig. 1144) kommt also nach unserer Auf- 
fassung auf ganz andere Weise zustande, als das ebenfalls becherförmige 
von Loxsoma, Davallia, Prosaptia, Thyrsopteris. Es entspricht nur der 
(nachträglich nach vorn ausgedehnten) einen Hälfte des letzteren. 


Gewöhnlich wird die Reihe anders gelesen, man geht aus von ÜÖyathea 
und nimmt an, daß bei Hemitelia das Indusium zum Teil, bei Alsophila ganz 
verkümmert sei. HOOKER u. a. haben — wie METTENIUS gezeigt hat, mit 
Unrecht — sogar das Indusium von Hemitelia für eine Spreuschuppe gehalten. 
Die verwandtschaftlichen Beziehungen der Cyatheaceengattungen untereinander 
sind noch wenig geklärt und können selbstverständlich nicht lediglich auf 
Grund der Indusiengestaltung beurteilt werden. Soweit ich sehen kann, spricht 
aber nichts gegen die hier vertretene Auffassung der Indusienbildung, welche 
bei den Cyatheaceen denselben Vorgang annimmt wie bei den Polypodiaceen 
und so eine einheitliches Bild gewährt. Auch die Verkümmerung des In- 
dusiums, wie sie (von der Hemitelia-Stellung ausgehend) bei Alsophila eintritt, 
findet ja bei den Polypodiaceen ihr Gegenstück. 


‚b) Indusium superum. Unter einem solchen verstehen wir ein auf 
der Placenta entspringendes, wie es z. B. bei der Untergattung von Aspi- 
dium Polystichum vorkommt. Bei letzterer Gattung (oder Untergattung) 
sind die Sori radiär, sie tragen annähernd in der Mitte eine ebenfalls 
radiäre, in ihrer Mitte angeheftete kreisrunde Platte (Fig. 1147). Dab 
diese Anordnung aus einem dorsiventralen Sorus hervorgegangen ist, zeigt 
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schon die Tatsache, daß bei manchen hierhergehörigen Farnen (so bei 
Asp. Lonchitis) auch nierenförmige, also nicht radiäre Indusien vorkommen, 
dab bei anderen die Anheftung keine zentrale ist und daß auch bei 
Formen, wo das der Fall ist, die Entwicklungsgeschichte eine einseitige 
Anlegung des Indusiums erkennen läßt (verfolgt bei Aspid. adiantiforme). 

Die Abbildungen Fig. 1146 mögen den Vorgang erläutern. Aus- 
sehend von der Gestaltung des Oystopteris-Sorus sehen wir die Anheftungs- 
stelle des Indusiums (punktiert) schmäler werden und die Seitenteile sich 
herzförmig ausbreiten. Der Längsschnitt ist aber noch der in Fig. 1146, 6 
abgebildete. Nun tritt das Indusium in Verbindung mit der Placenta, 
(Fig. 1146, 3), letztere umgreift die Anheftungsstelle des Indusiums 
(oder was auf dasselbe hinauskommt, die Anheftungsstelle des Indusiums 
rückt auf die Oberseite der Placenta), der Sorus wird fast — und schließ- 
lich (1146, 5) ganz — radiär. 
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Fig.1146. Schemata für den Übergang des Indusium von 
. Uystopteris in das von Aspidium. 1.—5. in Overansicht. 
5.—9. im Durchschnitt. 


Es wurde oben schon bemerkt, daß die hier 
vorgetragene Annahme ihre Begründung finde 
teils darin, daß bei ein und derselben Pflanze 
(Aspid. lobatum !)) Sori vom Typus der Abbil- 
dungen 3 und 5 (bzw. 4 u. 5) der Fig. 1146 vor- ä 
kommen, und daß auch die Entwicklungsge- Fie 1147. Aspidium iPolysticha 
schichte dafür spreche. Diese wurde bis jetzt „diantiforme. Zwei Sori verschie- 
vom Verf. nur bei Aspidium adiantiforme ver- denen Alteıs: oben ein jüngerer. 
folgt. Die allerersten beobachteten Stadien bei welchem das Induxinm Jd die 
zeigten eine einseitige (nach der Fiederspitze an a ee 
hin gerichtete) Entstehung des Indusiums, (ent- schrumpft, die Sporangen liegen 
sprechend dem fertigen Zustand 3), das aber frei. 
bald annähernd radiär wurde. Doch gelang 
es auch hier einzelne Sori aufzufinden, bei denen das Indusium nicht ın 
der Mitte angeheftet, sondern nierenförmig war. Weitere Untersuchungen 
über das Zustandekommen derartiger Sori wären erwünscht. 

Während die Sori bei Aspid. adiantiforme deutlich auf der Blatt- 
unterseite angelegt werden, tritt in anderen Fällen bei Aspidiaceen noch 
eine Ähnlichkeit mit Dicksonia, Microlepia u. a. hervor. So bei der in 
Fig. 1148 abgebildeten Pflanze. Die Fiederspitze (Jo Fig. 1148, /J), hinter 
der der Sorus steht, bleibt zunächst noch klein, während das Indusium 
stark entwickelt ist. So tritt eine Übereinstimmung mit einem „zwei- 


!) Auch bei Asp. Sieboldii traf ich häufig Sori mit radiärem und mit nierenföürmigem 
Indusium auf einer Blatttfieder. 
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klappigen“ Indusium hervor. Auch der Nerv tritt zunächst nur bis zum 
Sorus deutlich hervor. Später wächst die Fiederspitze dann noch be- 
trächtlich hervor und der Nerv setzt sich in sie fort. 


' Wir haben somit den aspidioiden Sorus abgeleitet von einem solchen, 
wie er z. B. bei Öystopteris sich findet (der seinerseits sich dem davalloiden- 
dicksonoiden anschließt) und gesehen, wie daraus ein „Indusium superum“ 
entsteht. 


Das ist nicht die einzige Änderung. Eine andere führt zum „In- 
dusium laterale“. 

c) Seitliches Indusium (J.laterale), Fig. 1149, >. 

Auch hier gibt die Vielgestaltigkeit der leptosporangiaten Farne 
deutliche Fingerzeige dafür, wie das seitlich dem Blattnerven angeheftete, 
den Sorus also einseitig deckende Indusium zustandegekommen ist. 

Dieser „asplenoide Sorus“ leitet 
sich ab von einem aspidoiden und zwar 
durch einseitige stärkere Entwicklung 
einer Indusienhälfte, die zunächst zu 
einem „athyroiden“ Sorus führt. 

Das ergibt sich nicht nur aus der 
Vergleichung der einzelnen Gattungen 
untereinander, sondern auch dadurch, 
daß die Sorus- und Indusienbildung an 
einer und derselben Pflanze schwankt. 
So finden sich z. B. bei Aspidium Serra 
nicht selten außer den normalen Soris 
athyroide, bei denen eine Hälfte des 
Indusiums größer ist als die andere. 


Fig. 1148. Aspidium (Dryopteris) seti- 
gerum. /. Stück einer Blatttieder von 


unten mit 4 Soris, Indusien schon etwas Fig. 1149. Schema für den Uber- 

geschrumpft. /]. Junges Blatt von oben gang des aspidioiden Yorus in den 

(25mal vergr.), die Blattfläche .Jo er- asp!enividen. (Indusium .J durch- 
scheint noch gehemmt. sichtig gedacht. N Nerv.) 


und auch der Sorus auf der größeren Seite weiter am Nerven herabgeht. 
Ahnliche — nur entgegengesetzte — Fälle werden von Athyrium und 
Asplenium zu berichten sein. 

Als Ausgangspunkt sei, entsprechend der Fig. 1146, 3, der aspidoide 
Sorus betrachtet, wie er sich bei Didymochlaena findet (Fig. 1149, 2, 
1152). Der Unterschied ist nur der, daß bei letzterer Gattung die Placenta 
hufeisenförmig verlängert ist und sich auf beiden Seiten längs der Blatt- 
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nerven weiter herunterzieht als bei Aspidium. Demgemäß ist auch die 
Anheftungsstelle des Indusiums verlängert. 

Wenn nun eine Seite des Sorus in der Entwicklung zurliolbieiet 
(Fig. 1149, 2), so entsteht der athyroide Sorus, so genannt nach der Gat- 
tung Athyrium, welche tatsächlich einen Sorus besitzt, welcher dem. in 
Fig. 1149, 2 grob schematisierten entspricht. 

Daß damit nicht nur eine Konstruktion auf dem geduldigem Papier 
gegeben ist zeigt die Tatsache 


\s 
IS 
N N 
N | 
2x Fig. 1151. Athyrium filix 
L L DER femina. Fiederchen, vergr., 
Fig. 1150. Athyrium nigripes. nach Merresıus. Der ba- 
4mal vergr. Fieder, unten mit sale Sorus jeder Seitenfi-der 
aspidioiden, oben mit athyrioiden entweder aspid oid (unter- 
und asplenioiden Soris. ste Seitenfieder rechts vom 


Blattstiel) oder asymme- 
trisch (athyroid). 


1. Daß bei Athyrium Hilix femina, A. selenopteris, A. fimbriatum u. a. 
neben den normalen athyroiden Soris auch aspidioide und asplenoide vor- 
kommen (Fig. 1150, 1151). Erstere finden sich namentlich an kräftigen 
Exemplaren, letztere am Ende der Fiedern, also bei schon abnehmender 
Entwicklungskraft. Das spricht zugleich dafür, daß der asplenoide Sorus 
aus einem weiteren Einseitigwerden des athyroiden hervorging. | 

Dasselbe zeigt die Gattung Diplazium. Der aspidioide Sorus ist hier 
sehr in die Länge gezogen. Man findet teils Doppel-, teils einseitige Sori. 
Erstere sind nach unserer Auffassung die ursprünglicheren. 

2. Daß bei unzweifelhaften Asplenien mit normal einseitigem Sorus 
athyroide Sori vorkommen. So bei Asplenium fontanum. 

Ob man für die Ableitung des asplenoiden Sorus vom aspidoiden 
den Weg über Didymochlaena einschlägt oder sie direkt vornimmt, ändert 
prinzipiell nichts. Möglicherweise (z. B. bei Oleandra?) kann ja auch der 
‘Fall eingetreten sein, daß der ganze aspidoide Sorus durch den sympodıal 
über ihn weitergehenden Nerven zur Seite geschoben wurde, das In- 
-dusium also im ganzen zu einem seitlichen wurde. Indes dürfte dus 
nur ausnahmsweise in Betracht kommen. 


Führungen hervor. daß man Grund 
_ schon ältere Botaniker taten), zwi- 


anterscheiden. Ein Indusium verum 
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=" Daß mit dem Auftreten des asplenoiden Sorus auch eine Verlänge- 
rung eintrat, wird um so wahrscheinlicher, als die Soruslänge sehr schwankt, 
‚bei Scolopendrium vulgare z. B. zwischen 25 mm und 2 mm. 

> Unsere Aufgabe ist es nicht auf Einzelheiten einzugehen. Es ge- 
nügt, in groben Umrißlinien ein Bild des Vorgangs zu entwerfen, durch den 
die verschiedene Sorusausbildung (die in den beschreibenden Werken in 
planloser Zersplitterung und Einzelaufzählung erscheint! zustande ge- 
kommen ist. £ 

Zugleich geht aus unseren Aus- 


hat (wie dies — freilich von ganz 
anderen Gesichtspunkten aus — auch 


schen einem „Indusium ') verum“ 
und einem „Indusium spurium“ zu 


ist für uns nur das aus der unteren 
Klappe des Dicksoniaindusiums her- 
vorgegangene, sei es ein „inferum“, 
'„superum“ oder „laterale“. Alles 
andere, namentlich die eingerollten 
häutig ausgebildeten Blattränder 
‚usw. erscheint uns als eine später 
entstandene Neubildung. die man 


demgemäß als ein Indusium spurium 
bezeichnen kann -—— es sei denn, 
man gebrauche den Namen Indu- 


Fig. 1152. Didymochlaena lunnlata. Fieder- 
chen und Sori. Bei dem Sorus unten rechts 
ist ein Teil des Indnsiums entfernt, man 


sieht die Anheftung der Sporangien an den 
etwas angeschwnllenen Blattnerven. 
(Nach Flora Brasil.) 


sum lediglich in funktionellem 
Sinne. — 

Die schönen Reihen der Sorus- 
stellung und der Indusienbildung. die 


NZ 

: | 

Fig. 1154. Blechnum 
spicant. Teil einer Fie- 
der, an der sıatt Coeno- 
soris (wie oben rechts) 
einzelneSori ausgebildet 
sind (nach Huoxze). 


Fig. 1153. Allosurus erispus. Spitzeeiner Sporo- 
phylifieder von der Unterseite (stark vergr.). 


- - #) Die beschreibende Botanik gebraucht die Ausdrücke „Indusium“ und „Sorus” 
nur nach der äußeren Erscheinung, nicht nach der Homolozie. S:e spricht auch bei 
Adiantum von einem „Indusiam“, obwohl es sich bei die-er Gattung um nach mnten 

rü agene sorustragende Blattlappen handelt, und sie unterscheidet nicht zwischen 
Sorus und ('senosorus. 
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oben aufgestellt wurden, beziehen sich zunächst auf Hymenophylleen, 
Uyatheaceen !) und Polypodiaceen, die Gruppe, welche Verf. als brevicide 
Farne zusammenfaßte. Inwieweit für, die Gleicheniaceen u. a. Analoges 
anzunehmen ist, kann mangels der UÜbergangsstufen hier nicht erörtert 
werden. Ohne solche haben, wie im Verlauf der Darstellung öfter betont ° 
wurde, derartige Erörterungen keine Grundlage. 


s 16. „Nackte“, zusammenfließende und zerfließende ori. 


a) Bei den eusporangiaten Farnen ist ein Indusium nicht vorhanden, 
Ein stichhaltiger Grund anzunehmen, daß dies auf Verkümmerung be- 
ruhe, ist bei ihnen zurzeit nicht abzusehen. 

Auch bei vielen leptosporangiaten Farnen 
fehlt es. Dieses Fehlen kann — wie z. B. für 
Osmunda wahrscheinlich ist — ein ursprüngliches 
sein. Dagegen können wir wenigstens bei einer 
Anzahl anderer Formen annehmen, daß das Fehlen 
auf Verkümmern beruht, teils weil Farne mit 
rückgebildetem Indusium bekannt sind, teils weil 
indusienlose Formen in naher Verwandtschaft mit 
indusienführenden auftreten. So hat Üeterach, 
eine sonst ganz mit Asplenıum übereinstimmende 
(vielfach mit ihr vereinigte) Gattung, ein rudi- 
mentäres oder gar kein Indusium. Pteridium 
aquilinum besitzt (an seinen Coenosoris) ein „ech- 
tes“ und ein „unechtes* Indusium — bei Pteris. 
ist das echte Indusium geschwunden. 

Auch die Terminalstellung vieler nackter Sori 
an Nervenästen macht es wahrscheinlich, dab sie 
ebenso auf die Blattunterseite gelangt sind, wie 
die oben geschilderten, mit Indusien versehenen 
Sori, d. h, daß das Indusium verkümmert ist. 
Ferner die Tatsache, daß die Sorusanlage, bei 
manchen ein echtes Indusium entbehrenden Farne 
unmittelbar am Blattrande stattfindet (vgl. z. B. 
Fig. 1151 von Allosurus, noch auffallender ist es 
nach PRANTL bei Cheilanthes, bei welcher die 
Sporangien den Anschein randständiger Entste- 
hung erwecken), läßt auf eine ursprünglich wie bei 
Cyatheaceen erfolgende Anlage schließen. Doch 
sind das unsichere Annahmen. 
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Fig. 1155. Blechnum vo- Betrachten wir die nackten Sorı aber einmal 
ne ler ul als gegeben, so können wir sie als Ausgangspunkt 
BER Kuxze). für weite Veränderungen betrachten. 


b) Wenn wir von einem „Zusammenfließen“ 
der Sori zu einem Üoenosorus und einem „Zerfließen“ der Sori sprechen, so 
sind das keineswegs nur Ausdrücke, welche auf Grund vergleichender Unter- 
suchung gewonnene Anschauungen in einem Bilde wiedergeben. 


1) Entgegen der Auffassung Bowers hält Verf. die Gruppe der Cyatheaceen im 
Sinne von Mertenius für eine natürliche, was sowohl die Sporangiengestaltung als ana- 
tomische Verhältn'sse ‚Schleimbehälter usw. und Antheridienban) dartun Bowers ver- 
suchsweise Einteilung der Leptosporangiaten in „Margina'es“ (mit rand«tändigen Soris) 
und Superfieiales (mit flächenständigem Sorus) ist meiner Ansicht n:ch künstlich (vgl. 
Bower, Studies in the phylogeny of the filicales III, Ann. of botany Vol. XXVIT (1910). 


- mionitis, Neurogramme. Man kann 
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Vielmehr stützt sich diese Bezeichnung einerseits auf Übergangsformen, 
andererseits auf die Entwicklungsgeschichte. 
Übergangsformen finden sich 


1. bei Farnen die normal Einzelsori haben. So traf ich bei Poly- 
podium aureum öfters Doppel- (also Coeno-) Sori an Stelle von 
Einzelsoris 

2. bei solchen, die normal Coenosori haben, trifft man auch Einzel- 
sori, so z. B. Pteris, Blechnum- und Adiantum-Arten. 


Dasselbe gilt von Farnen, bei 
denen die Sporangien über weite 
Strecken des Adernetzes ausge- 
breitet sind, wie Diplazium, He- 


an einer und derselben Blattfieder 
z. B. von Neurogramme javanica, 
unten die Blattnerven fast voll- 
ständig von Sporangien bedeckt. 
oben die letzteren in einzelne 

Gruppen (Sori) angeordnet 
finden }). 

Entwicklungsgeschichtlich 
verhalten sich solche zusammen- 
geflossenen Sori nach den wenigen 
bisher vorliegenden Angaben ver- 
schieden, selbst innerhalb einer 
Gattung. Bei Pteris viridis, ha- 
stata, Doryopteris, Onychium be- 
ginnt die Entwicklung einzelner 
Sori am Ende der gegen den 
Rand zu auslaufenden Nerven, » 
dann tritt, unter Ausbildung der Fig. 1156. Neurogramme rufa. Kechts Blatt- 
En ein wirkliches Zu- fieder, links Fiederausschnitt, vergr Die Spor- 
” : £ angien bedecken am fertilen Blatt alle Nerven. 
sammenfließen der ursprünglich (Nach Flora Brasil. aus Usrıst, Die Farnkräuter 
getrennten Sori ein. Bei Pteris der Erde.) 
longifolia, serrulata, flabellata u. a. 
aber lassen sich ursprünglich getrennte Sori, auf der die Enden der 
Nerven verbindenden dem Rande parallel verlaufenden Anastomose nicht 
mehr unterscheiden ?.. Das erstere Verhalten betrachten wir als das ur- 
sprünglichere. 

Doch treten auch hier noch, wie Fig. 1157 bei Pteris serrulata zeigt, 
Einzelsori auf. Der als $ bezeichnete Sorus ist freilich eigentlich schon 
ein Doppelsorus. Denn der Nerv hat sich gegen den Blattrand zu ge- 
gabelt. Aus solchen, miteinander in Verbindung tretenden Nervenästen 
entsteht dann der (am sterilen Blatt nicht vorhandene) Randnerv AR 
Fig. 1157, B, welchem der Coenosorus aufsitzt. 

c) Von den Fällen. in denen das ganze Nervennetz Sporangien trägt, 
ist nur noch Ein Schritt zur Verteilung der Sporangien über die ganze 


Blattfläche. 


!) Vgl. auch die Angaben über Niphobolus bei GıEsenHaGEn, Die Farngattung 
Niphobolus (Jena 1991) p. »Yfi. 

2) Prante, Die Farngattung Cryptogramme und Pellaea (Ensters Jahrbücher II, 
1882, p. 404. 
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Fig. 1158. Unterseite eines. ausge- 
breiteten fertilen Blattlappens von Adi- 

antum macrophyllum nach E. Schumann. 
A Man sieht. daßSporangien.nicht nurlängg 
der Nerven, sondern auch auf dem Baıt- 


Fig. 1157. Pteris serrmlata. A. Einzelsorus 5 und parenchym sich befinden. Die nach dem 

Coenosori Coe. B. Schema der Nervarur. Die Gabel- Blatte hin eingeschlagenen fertilen Blatt- 

äste der Nerven treten am Blattrande miteinander lappen werden selbst neuerdings noch 

in Zusammenhanz und b.lden einen sympodialen ‚hier und da mit Indusien ‘verwechselt 

Randnerven (Rı, auf welchem die Sporangien sitzen. (vgl. z. B. Campgeur, Mosses and ferns 
Bei A. (S) sitzen sie auf freien Nervenenden. II. ed. p, 395). #5 4 


Ne 
— 


Fig. 1159. Leptochilus euspidatus. Stück einer 

Blattfieder einer „Mittelfuorm* von der Unterseite. 

Die Sporangien stehen nur auf den Nerven. 8mal 
vergr. (Nach E. Schumann.) 


Fig. 1160. Leptochilus euspidatus. Querschnitt € 
ein junges Spor«phyll. Man sieht, daß die Sporangiek 
auf den Blattnuerven zuerst auftraten, aber auch auf dr 
‘ Blattfläche sich verbreiteten. 55mal vergr. 

1, 222. SCHUMANN.) 
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1" Diesen Schritt haben Farne verschiedener Verwandtschaft getan — 
beiden einen geschah es mehr gelegentlich und nur in unbedeutendem: 
Maße, bei anderen so ausgedehnt, daß man sie früher als eine besondere 
Gruppe‘, die ‚der Acrostichaceen zusammenfaßte, eine Gruppe, die als 
künstliche jetzt klar erwiesen ist'). Zu ersteren gehört z. B. Ceratopteris 
cornuta, Adiantum affıne, A. pubescens, macrophyllum (Fig. 1158) u. a. 

Die Gattung Leptochilus gehört zu denen, bei welchen die Sporangien 
die ganze Blattunterseite bedecken. Wir sehen aber in Fig. 1161 eine 
Mittelform, zwischen sterilen und fertilen Wedeln. bei denen die Sporangien 
nur auf den Nerven stehen. Dem entspricht, daß in der Einzelentwicklung 
(Fig. 1160) die über den Nerven stehenden gefördert erscheinen, also den 
flächenständigen vorauseilen.. Wenn diese Bevorzugung verschwindet. wird 
schließlich eine gleichmäßige Verteilung übrig bleiben. 
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Fig. 1161. Anetium eitrifolium. Unterseite eines fertilen Blattes. Die Sporangien 

sind entfernt, man sieht aber die kleinzelligen Stellen, an denen sie entsprangen. Auf 

den (punktierten) Nerven befinden sich keine Sporangien. S Eine der „Spikularzellen“. 
30mal vergr. (Nach E. Schumann.) 


- Die oben aufgestellte Reihe: Randständiger Sorus — Unterständiger 
Sorus — Üoenosorus, oder Zerfließen — Flächenständige Sporangien — darf 
somit als eine gut begründete angesehen werden. Selbstverständlich gibt 
es auch hier Eigenbrödler, die sich nicht einordnen lassen, sondern sprung- 
weise eine Besonderheit erreichen. So z. B. unter den Vittarieen Ane- 
tium eitrifolium, wo die Sporangien aus kleinzelligen Gruppen von Ober- 
flächenzellen, die zwischen den Nervenmaschen liegen, entspringen °) 
(Fig. 1159). | 
_.. Da das „Zerfließen“ der Sori auf die Blattfläche in verschiedenen 
Gruppen der Farne stattgefunden hat, so ist die früher angenommene 
Gruppe der Arcrosticheen, mit flächenständigen Sporangien, wie namentlich 
E. SCHUMANN ausgeführt hat, als eine unnatürliche aufzugeben. i 


> t) E. Schumann, Die Acrosticheen und ihre Stellung im System der Farne, Flora. 
108 (1915). 
2) Vgl. E. Schumann, a. a. O. p. 207. 
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Auf beiden Seiten der meist stark reduzierten Blattfläche stehen 
die Sporangien bei Stenosemia aurita (Fig 1162) und den Polybotrya-Arten 
— dıe stärker vegetativ entwickelten Übergangsformen zu den sterilen 
Blättern haben sie nur auf der Unterseite (Fig. 1163) — es treten also 
dieselben Beziehungen hervor, die oben erwähnt wurden (p. 1138). | 
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Fig. 1162. Stenosemia aurita. (Nach E. Scaumans.) 4A Querschnitt durch ein junges 
Spurophyll. AR Raudzelle.e B Dasselbe mit etwas älteren Sporangien, die auf beiden 
Blattseiren sitzen. C Querschnitt durch die Spreite einer jungen, mehr vegetativ ent- 
wiekelten Mittelform. Nur wenig Sporangien auf der Oberseite. R Blattrand. 
77 mal vergr. 


Fig. 1163. Stenosemia aurita. Querschnitt durch die Blattspreite einer Mittelform 
zwischen fertilem und sterilem Blatt. Sporanzien nur auf der Unterseite. (Nach 
E. ScHumann.) 


Dem hier vertretenen Standpunkt entsprechend ist als das am meisten 
abgeleitete Verhalten das zu betrachten, daß die Sporangien (oder Soris) 
am fertilen Blatt an Nerven vorkommen, die am sterilen überhaupt nicht 
vorhanden sind (Pteris, Platycerium u. a... Es dürfte dies Verhalten zu- 
sammenhängen mit einer Verschiebung der Sorusentwicklung in einen 
späteren Zeitpunkt der Blattentwicklung. 


Fünfter Abschnitt: Die Sporangien und Sporen. 


s 1. Allgemeines über Sporangien. 


Bei den Bryophyten steht der ganze Sporophyt im Dienst der Sporen- 
bildung. Man könnte ihn, wenn man nur seine Leistung ins Auge faßt, 
demgemäß auch als ein einziges „Sporangium“ bezeichnen. 

Daß man dies nicht tat, sondern für ihn den Namen „Sporophyt“ 
aufstellte, ist darin begründet, daß bei den Pteridophyten und den ihnen 
sich eng anschließenden Samenpflanzen die Sporenbildung nur einen ver- 
hältnismäßig kleinen Teil des Sporophyten beansprucht. Die Sporen ent- 
stehen in besonderen Organen, den Sporangien. Die Ausrüstung der 
Sporophyten mit mehr oder minder umfangreichen Vegetationsorganen, 
welche die Sporangienbildung oft jahrelang hintereinander zu wiederholen 
erlaubt, ermöglicht die Bildung einer großen Zahl von Sporangien. 
Außer der Hervorbringung der Sporen dienen die Sporangien auch 
noch deren Verbreitung. 

Im einfachsten Falle ist am Sporangium wenigstens eine bestimmt 
ausgebildete Offnungsstelle vorhanden — bei anderen kommt dazu noch 
ein Ausstreu- oder Schleudermechanismus. 

Beides wird bedingt durch einen charakteristischen Bau der Spor- 
angıenwand, ähnlich wie wir dies für die Wand der Antheridien der 
Bryophyten und Pteridophyten nachweisen konnten. Nur handelt es sich 
bei den Sporen in der überwiegenden Mehrzahl der Fälle um eine Ver- 
breitung durch Luftströmungen, nicht, wie bei den Spermatozoen, durch 
Wasser. In den verhältnismäßig wenig zahlreichen Fällen, wo die Sporen 
in das Wasser entleert werden (Marsiliaceen, Salviniaceen, Isoeteen) ist, 
soweit wir wissen, die Sporangienwand dabei nicht aktiv beteiligt, sie hat 
einen sehr vereinfachten Bau und verwittert schließlich. Erscheinungen, 
die erinnern an die bei wasserbewohnenden Bryophyten, welche. wie Riella, 
ihre Sporogonien unter Wasser reifen lassen. 

Daß diese Vereinfachung im Bau der Sporangienwand auf Rück- 
bildung beruht, ist wahrscheinlich. Doch wird es sich nicht um eine un- 
mittelbare Beeinflussung des Sporangienbaues durch den Standort handeln. 
Das zeigt z. B. die Tatsache, daß auch die land bewohnenden Isoeten 
Sporangien ohne eigenartig gebautes „Exothezium“ besitzen — die Sporen 
werden, soweit bekannt, auch bei ihnen durch Verwitterung der Spor- 
angienwand frei. 

Bei der Farngattung‘Öeratopteris, welche nicht untergetaucht wächst, 
gibt es Formen mit stark reduziertem Exothezium, die gleichfalls zeigen, 
daß die Beeinflussung des Exotheziumbaues zwar mit den Lebensbedin- 


&oebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 2. 74 
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gungen zusammenhängt, aber offenbar nur insofern, als die letzteren auf 


den Gesamtaufbau der Pflanze eingewirkt haben. 

Bei (Luft-)Sporangien finden wir dagegen im Wandbau Einrichtungen 
zum Öffnen und vielfach auch solche zur Ausstreuung der’ Sporen. 

In allen Sporangien, welche ihre Sporen der Luft anvertrauen, 
findet sich (wie gegenüber anderen Angaben in der 1. Aufl. d. B. nach- 
gewiesen wurde) durch den Bau der Sporangienwand vorgezeichnet, eine 
Öffnungsstelle, die wir als Stomium bezeichnen können. 

Die Zellen der Sporangienwand bedingen durch ihren charakteristischen 
Bau die Entleerung der Sporenmasse, sei es, daß diese nur freigelegt, 
oder langsam herausgeprebt wird, sei es, daß eine Abschleuderung der 
Sporen stattfindet. 

Und zwar sind die Pteridophyten ebenso wie die Gymnospermen (mit 
alleiniger Ausnahme von Ginkgo) dadurch ausgezeichnet, daß bei ihnen 


der Öffnungsmech: ınismus bedingt wird durch den Bau de äußersten 


Zellschicht der Sporangienwand. Sie besitzen ein „Exothezium“ 
während Ginkgo und den Angiospermen ein Endothezium zukommt, _ 

Die Wirkungsart des Exotheziums ist bei den verschiedenen Gruppen 
eine verschieden weitgehende. Im allgemeinen läßt sich wohl sagen, daß 
bei den im System nieder stehenden Gruppen auch der Bau des Exothe- 
ziums ein verhältnismäßig einfacher, primitiver ist. | 

So beschränkt sich seine Tätigkeit bei den isosporen Lycopodinen, 
den Equiseten und den eusporangiaten Farnen auf die Offnung der Spor- 
angien, ohne daß eine eigentliche Abschleuderung der Sporen in Betracht 


käme. Diese tritt dagegen ein bei den Makrosporangien der Selaginellen 


und den meisten leptosporangiaten Farnen. 

Es steht damit auch die Zahl der Sporen im Zusammenhang, wenn- 
sleich im einzelnen Schwankungen vorkommen. Doch geht aus den Zäh- 
lungen Bower’s!) hervor, daß bei den Marattiaceen die Zahl der Sporen 
sehr viel größer ist, als bei den Polypodiaceen und Cyatheaceen, bei denen 
sie über 64 nicht hinausgeht, während Osmundaceen, Gleicheniaceen und 
Hymenophyllaceen (letztere zeigen beträchtliche Verschiedenheiten!) 2 bis 
4mal so viel Sporen im Sporangium haben können. Sicher ist es für 
die weite Verbreitung der leptosporangiaten Farne von Wichtigkeit, daß in 
ihren zahlreichen Sporangien zwar verlıältnismäßig wenige Sporen vor- 
kommen, diese aber mit einer vortrefflichen Verbreitungsausrüstung ver- 
sehen sind. 


S 2. Gestalt der Sporangien. 


Wie bei den Antheridien und Ärchegonien, lassen sich bei den Spor- 


angien „eingesenkte“ und freie unterscheiden. 

Erstere sind im Gewebe des Sporophylls eingeschlossen, letztere ragen: 
darüber hervor und sind dann meist mit einem kürzeren oder längeren 
Stiel versehen, welcher in der Jugend die Nahrungszufuhr besorgt und. 
dem fertilen Sporangium die für die Sporenaussaat günstige Lage gibt. 

Als Übergänge zwischen eingesenkten und freien Sporangien lassen 
sich die ungestielten, mit breiter Basis dem Sporophyll aufsitzenden 
-Sporangien der Equiseten betrachten. 

Eingesenkt sind die Sporangien bei Ophioglossum, sowie die Mikro- 
sporangien der meisten Samenpflanzen. 


!) Bower, The origin of a land flora, p. 641. 
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.. Es ist klar, daß die Einsenkung der Sporangien ihre Ernährung, die 
freie Stellung und das Vorhandensein eines Stieles die Sporenaussaat be- 
günstigt. Macht man einen Querschnitt durch ein junges Sporophyli von 
Ophioglossum pedunculosum, so findet man das Sporophyligewebe, welchem 
die !Sporangien eingesenkt sind, vollgepfropft mit Stärke (wahrscheinlich 
auch anderen Reservestoffen), welche von den heranreifenden Sporangien 
aufgebraucht wird. Dieser Verbrauch wird um so rascher vor sich 
gehen können, mit je größerer Oberfläche die Sporangien an das Sporophyll 
angrenzen,, 

Die Ubergangsformen zwischen eingesenkten und zwischen gestielten 
Sporangien, wir wie sie unten für Botrychium zu erwähnen haben werden, 
nehmen insofern ein besonderes Interesse in Anspruch, als sie uns ge- 
statten, in die Herkunft des Stieles einigen Einblick zu gewinnen. 

Wir können ihn entweder dem Sporangium selbst oder dem Sporo- 
phyll zuschreiben, eine Frage, die an sich ziemlich belanglos erscheint, 
aber für die Beurteilung des Zusammenhanges der Sporangienformen 
unter sich, namentlich aber für die Deutung der Makrosporangien der 
Samenpflanzen von Bedeutung ist. Es soll unten versucht werden, dar- 
zulegen, daß der Stiel dem Sporophyll angehört. 

Symmetrieverhältnisse der Sporangien. Die Sporogonien 
der Bryophyten sind in ihrer weit überwiegenden Mehrzahl radiäre Ge- 
bildee Wo eine dorsiventrale Ausbildung vorkomnit, wie z. B. bei 
Diphyscium und anderen Laubmoosen, läßt sie sich, wie wir sahen, auf 
eine früher oder später eintretende Anderung der radiären Ausbildung 
zurückführen. 

' Die Sporangien der Pteridophyten sind niemals radiär, abgesehen 
allenfalls von denen der Salviniaceen und Marsiliaceen, die wir aber als 
reduzierte Gebilde betrachten. Die meisten Sporangien sind dorsiventral 
(so die der Equiseten, Polypodiaceen, Schizaeaceen, Osmundaceen, die von 
Lycop. inundatum), andere — wenigstens annähernd — bilateral, so die 
der meisten Lycopodinen. | 

Es wird im folgenden zu untersuchen sein, inwieweit die Symmetrie- 
verhältnisse der Sporangien zur Sporenverbreitung in Beziehung stehen. 
Dabei wird sich zeigen, daß solche Beziehungen sich in einer Anzahl von 
Fällen sehr deutlich nachweisen lassen, auch da, wo die Gestalt der 
Sporangien eine asymmetrische wird, wie bei den Hymenophylleen. 
Speziell steht die Offnungsrichtung der Sporangien im Zusammenhang 
mit ihrer Gestalt und Lage. 2 

Es lassen sich bezüglich der Offnungsrichtung zwei Typen von Spor- 
angien unterscheiden !), longicide und brevicide. 

Bei ersteren erfolgt die Offnung in der Längsrichtung bei letzteren 
quer zu dieser. Bei den bilateralen Sporangien von Lycopodium ist der 
Ausdruck „Längsrichtung“ in doppeltem Sinn anwendbar; die Öffnung 
erfolgt entsprechend der stärksten Ausdehnung des Sporangiums. 

Bei den Farnsporangien leiten sich die breviciden von den longiciden 
ab — erstere finden sich nur unter den Leptosporangiaten, alle euspor- 
angiaten Farne haben (wie entgegen anderen Angaben nachgewiesen werden 
soll) longicide Sporangien, die auch noch einigen Gruppen der Lepto- 
sporangiaten zukommen. 

Daß die äußere Gestalt der Sporangien mit dem Ort ihres Auftretens 
in Beziehung steht, läßt sich in einigen Fällen deutlich erkennen. Wenn 


'%) Vgl. Gosser, Loxsoma und das System der Farne, Flora 165 (1913). 
74* 
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ein frei am Sporophyll entstehendes Botrychiumsporangium sich der 
Kugelform nähert, ein Lycopodiumsporangium parallel der Fläche ‘des 
Blattes, in dessen Achsel es steht, die größte Ausdehnung besitzt, 80 
braucht die Beziehung von Gestalt und Lage kaum hervorgehoben zu 
werden. Auch die sackförmigen Equisetumsporangien sind so gestaltet, 
daß sie gerade unter den Raum, der durch das schildförmige Sporophyli 
gebildet wird, passen. Analoges wird für Hymenophyllen zu berichten 
sein. In anderen Fällen aber sind derartige einfache Beziehungen nicht 
wahrnehmbar. Ran 

In den drei Gruppen der Pteridophyten, welche jetzt noch lebende 
Vertreter haben, hat sich, von isosporen Formen ausgehend, die Arbeits- 
teilung in Mikrosporangien und Makrosporangien vollzogen, eines der 
merkwürdigsten Beispiele von „Parallelbildung“* im Pflanzenreich. Bei der 
Besprechung der Sporangienentwicklung wird sich zeigen, daß die 'Tren- 
nung von Mikro- und Makrosporangien auf verschiedenen Stufen der Ent- 
wicklung bei den Filieinen und Lycopodinen eintritt, die extremste Stellung 
nehmen auch hier die Samenpflanzen ein. Ye 


$ 3. Sporen. 


Die Sporen der Pteridophyten lassen sich zunächst ihrer Gestalt nach 


einteilen in tetraedrische und bohnenförmige, die auch vielfach als bi- 


lateral bezeichnet werden. In Wirklichkeit ‚sind sie — ebenso wie eine 
Pohne — dorsiventral. / a" ga 

Die Verschiedenheit ist natürlich bedingt durch die bei der Tetraden- 
teilung eintretende: die tetraedrischen Sporen werden durch sechs, die 
bohnenförmigen durch drei Teilungswände in der Mutterzelle gebildet. In 


beiden Fällen ist — wenn nicht wie bei Equisetum nachträglich eine 
kugelige Abrundung eintritt — die Polarität bei der Keimung durch die 


Gestalt der Sporen vorgezeichnet: Die Tetraedersporen lassen den Keim- 
faden stets aus der Spitze austreten, bei den bohnenförmigen erfolgt die 
Offnung an der Kante, mit der ursprünglich zwei Sporen in der Mutter- 
zelle aneinandergrenzten. Die Polarıtät ist also auch hier bestimmt. Wir 
können sagen, daß die Basis der Spore stets der Außenseite der Sporen+ 
mutterzelle zugekehrt ist, die Spitze den Schwesterzellen. Die beiderleıi 
Sporenformen können innerhalb eines und desselben Verwandtschaftskreises 
zusammen vorkommen (so bei Marattiaceen nach JOonKMan) oder für be-, 
stimmte Gattungen kennzeichnend sein. Bei Isoetes sind die Makro- 
sporen Tetraedersporen, die Mikrosporen bohnenförmig. Psilotum soll 
beiderlei Sporenformen (gewöhnlich aber die dorsiventraie) aufweisen, was 
wohl näherer Untersuchung bedarf; die Tatsache an sich würde nicht ver- 
einzelt stehen, da auch bei Angiospermen-Mikrosporen bei ein und der- 
selben Pflanze Gestaltverschiedenheiten vorhanden sein können }). ES 
Bezüglich der Umhüllung zerfallen die Sporen in zwei Gruppen 

-— solche ohne und solche mit Perispor ?). Es} 
Unter Perispor versteht man eine den Sporen von außen her und 
zwar von dem aus den Tapetenzellen hervorgegangenen „Periplasmodium* 
aufgelagerte Hülle. Sie fehlt?) bei den isosporen Lycopodinen, bei den 
-- 4) Vgl. z. B. Goeger, Zur Embryologie der Archegoniaten (Arb. aus, dem 'botan. 
Institut in Würzburg II p. 441). Daselbst auch weitere Angaben. 0.0; 
*) Vel. E. Hansıe, Über die Bedeutung der Periplasmodien, Flora 102 (1911). en 
Derselbe, Uber das Vorkommen der Perisporien bei den Filieinen, Flora 103 (1911) p. 34. 


?) Soweit dies ‚bis jetzt bekaunt ist. er 
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sämtlichen eusporangiaten Farnen, bei den Schizaeaceen, Osmundäceen, 
Gleicheniaceen, Hymenophyllaceen, Uyatheaceen und Davalliaceen {nebst 
‚Oystopteris).. Also gerade bei den Farnen, die wir aus ganz anderen 
Gründen als „primitivere“ betrachtet haben. Auch die vereinzelt stehenden 
 Ceratopteris gehört hierher. Bei allen diesen Formen möchte man den 
- Mangel eines Perispors für einen ursprünglichen halten. Ob dies auch 
für die perisporlosen Sporen der Pterideen (denen E. Schumann auch das 
merkwürdige Acrostichum aureum anschließt) zutrifft, sowie für die Poly- 
podiaceen und vereinzelte Ausnahmen bei den (ohnedies wohl kaum natür- 
lichen) Blechneen läßt sich derzeit nicht sagen. Dagegen besitzen Peri- 
sporien die Equisetaceen, die Aspleniaceen und Aspidiaceen (deren nahe 
Beziehungen in der Sorusgestaltung p. 1152 hervorgehoben wurden) und die 
heterosporen Farne. Bei Equisetum gehen aus dem Perispor die merk- 
würdigen Schraubenbänder !) hervor, die bei der Sporenaussaat mitwirken, 
bei den heterosporen Fiarnen die nicht minder merkwürdigen „Massulae“ 
und die Hüllkörper der Makrosporen. Auf die letzteren wird bei Be- 
sprechung der Sporenentwicklung noch zurückzukommen sein. 


Was Equisetum betrifft, so sind bekanntlich die Sporen versehen mit 
zwei durch Spaltung des Perispors entstandenen häutigen Bändern !), die sich 
bei Austrocknung ausstrecken, bei Befeuchtung um die Sporen herumwickeln. 

» Man hat sie für Verbreitungsmittel der Sporen gehalten, da die entleerten 
Sporen, wenn sie abwechselnd mit feuchter und trockener Luft in Berührung 
kommen, Ortsbewegungen ausführen. Da aber die Sporen dabei sowohl ein- 
ander sich nähern als entfernen können, ist damit eine Ausstreuung nicht 
verbunden. } x 

Es fragt sich deshalb vor allem, wie die Bänder sich beim Öffnen der 
Sporangien verhalten. Darüber hat pE Bary eine gelegentliche Mitteilung 
gemacht ?), die hier angeführt sei. „Läßt man einen dehiszierenden Sporan- 
gienstand ganz ruhig in trockener Luft stehen, so werden die Sporen aus 
ihren Behältern langsam hervorgepreßt, infolge der durch Austrocknen fort- 
schreitenden Schrumpfung der Sporangienwände. Die Elateren der jedesmal 
‚ausgetretenen strecken sich; da sie hierbei aber nie ganz gerade werden und 
wohl auch unter Mithilfe der Rauhigkeiten ihrer Außenfläche, haken sie sich 
locker an andere an. Nach längerer Zeit kommen auf diese Art große, locker- 
wollige Flocken zustande, welche leicht in kleinere Flocken zerstäuben. .. .* 
Diese Flocken bestehen aber fast immer aus mehreren, zuweilen aus vielen 
Sporen, die so zusammen ausgesät werden, eine Einrichtung, deren Nutzen 
aus der früher (p. 942) angeführten Tatsache erhellt, daß die Prothallien der 
Equiseten normal diöcisch sind. Die Schraubenbänder verhindern also eine 
Vereinzelung der Sporen. Indes möchte ich ps BArys Beobachtung noch 
hinzufügen, daß dies doch nicht die einzige Funktion der Bänder ist, sondern, 
daß sie als Flugapparate in Betracht kommen. Fben dadurch, daß die Sporen 
in lockeren Flocken sich verbreiten, bieten sie dem Winde eine größere 
Oberfläche dar. Wenn die Sporenflocke auf feuchten Grund gelangt, wird sie 
durch Aufrollung der Bänder kleiner und (durch Wasseraufnahme) schwerer, 
teilweise werden wohl die Bänder auch eine vorläufige Befestigung an Rauhig- 
keiten des Substrates bewirken, während von einem trockenen Platze die Flocke 
weiter weggeweht werden kann. Übrigens sind die Sporen auf langes Herum- 
fliegen in der Luft nicht eingerichtet, da sie ihre Keimfähigkeit bald einbüben. 


RT ? Den verkehrten Namen „Elateren“ sollte man für sie doch endlieh einmal fallen 
lassen | | 
 % Botan. Zeitung 1881 p. 782. 
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Der zweite hier anzuführende Fall ist der von Polypodium imbriecatumt). 
In den Sporangien dieses epiphytischen Farn finden sich außer den Sporen 
feine, hygroskopische Fasern, die schwach verkorkt sind, sie entstehen aus 
dem Plasma der eingewanderten T apetenzellen. Die Funktion’ der Fasern ist 


nicht bekannt. Kansten nimmt an, daß sie nach dem Aufspringen der Spor- 


angien zur Auflockerung der Sporenmasse beitragen, was kaum der Fall sein 
dürfte, da bei den mit einem Annulus versehenen Polypodiaceensporangien die 
Sporen nicht wie bei Equisetum langsam herausgepreßt, sondern auf einmal 
herausgeworfen werden. Besser begründet scheint mir KARSTENS weitere 
Vermutung, „daß sie durch ihre nicht unbeträchtliche Länge bei feuchtem 
Wetter die Festheftung der relativ großen Sporen auf den Baumstämmen be- 
fördern können“, wie dies BEccARrI für die Haarkronen der Asclepiadeensamen 
angegeben hat. ‚Jedenfalls haben diese Gebilde auf den Namen „Elateren“ 
im Grunde ebensowenig Anspruch, wie die der Equiseten. Ob sie bei Farnen 
weiter verbreitet sind, muß fernere Untersuchung lehren. u 


Ob sich die eigene Membran der Sporen stets aus zwei dem Ursprung 
nach verschiedenen Häuten, einem kutinisierten Exospor und einem 
aus Zellulose bzw. anderen Membranstoffen bestehenden Endospor zu- 
sammensetzt, mag hier als eine, mehr in das Gebiet der Zellenlehre ge- 
hörige Frage unerörtert bleiben. Dagegen ist organographisch die Frage 
von Interesse, ob die Beschaffenheit der äußeren Sporenhülle für die 
Keimung der Sporen von Bedeutung ist. 

Zunächst darf wohl angenommen werden, daß diese Hülle bei den 
für sofortige Keimung eingerichteten Sporen im allgemeinen dünner sein 
wird, als bei denen, die eine längere Ruheperiode durchmachen können, 
obwohl zweifellos die Beschaffenheit des Inhaltes noch wichtiger ist, als 
die der Membran. 

Die „hygrophilen“ Pteridophyten sind meist auf sofortige Keimung 
eingerichtet, namentlich die, welche chlorophyllhaltige Sporen besitzen, wie 
die Equiseten, Hymenophyllaceen, Leptopteris u.a. Aber auch die Keim- 
fähigkeit der nicht chlorophyllhaltigen Sporen der Farne des tropischen 
Regenwaldes scheint, soweit meine Erfahrungen reichen, nur eine kurze Zeit 
anhaltende zu sein. Systematische Untersuchungen darüber liegen nicht 
vor — es dürfte aber das gleiche auch für die Samen derselben Standorte 
zutreffen. 

Abgesehen von der Dicke kommt auch die Skulptur der Umhüllung 
in Betracht. 

Für die Lycopodiumsporen unterscheiden LÜüstner und BRUCHMANN ?) 
die mit einem Netz-Relief auf dem Exospor versehenen „Netzsporen“ 
(L. clavatum und annotinum) und die mit Tüpfeln im Exospor versehenen 

„Lüpfelsporen“. Die ersteren sind zunächst unbenetzbar und schwimmen im 
Wasser, letztere sind benetzbar und sinken unter. Ein Zusammenhang der 
Beschaffenheit der Sporenskulptur mit den Standortsverhältnissen der Pro- 
thallien, wie Lüstner ihn annahm (die Netzsporen sollten tiefer in den 
Boden eindringen als die Tüpfelsporen) scheint aber nach BrucHnmann’s Aus- 
führungen nicht zu bestehen — die Sporenstruktur hängt seiner Auffas- 
sung nach mehr mit der systematischen Verwandtschaft als mit den Stand- 
ortverhältnissen der Prothallien zusammen. 


') Karsten, Die Elateren von Polypodium imbricatum, Flora 79. Bd. (Ergänz, -Bd. 
z. Jahrg. 1894) p. 86. 
*).H. Bruchmass, Die Keimnng der Sporen und die Entwicklung der Prothallien 
von Lycopodium clavatum USWw., Flora 101 (1910); vgl. auch E. Lüsrtnkr, Beiträge zur 
Biologie der Sporen, Diss. Jena ( 1898). 
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S 4 Die Sporangien von Lycopodium. 


Das auf der Oberseite der Blattbasis stehende Sporangium !) ist 
nierenförmig, nach außen und innen meist abgeflacht und öffnet sich durch 
einen über den Scheitel verlaufenden Spalt. 

Wie bei Selaginella besteht die Sporangienwand (von den Tapeten- 
zellen sehen wir ab) bei der Reife meist nur aus zwei Zellschichten ?). 

Eine Außenansicht der Wandzellen zeigt z. B. bei Lycopodium cla- 
vatum, daß die Mehrzahl einen gewellten Umriß besitzt und daß die 
Biegungsstellen der Zellwand 
mit Verdickungsleisten besetzt 


sind (Fig. 1164 J). Das erinnert FOR, Hr 

sehr an die Beschaffenheit der- x NN Fe 
selben Zellschicht in der Mikro- INTITUSR \ 
sporangienwand mancher Coni- BIER EN SS, ‚RZ 
feren, 2. B. einiger Uupressineen. Ra ASNN DISS [a 
‚Im unterenTeil des Sporangiums ET ED zu € & 2 NA 
sind die Zellen langgestreckt, ING \, SORA IL “ 
die Verdickungsleisten treten ___ G \\ Ad, Test. Er 
vielfach zu „Halbringen“ zu- ae ie EL on SR. (@) 
sammen und leiten so über zu v Rn A Io CrR.:T0 
dem Verhalten der Wandzellen TR \ a > ® 
bei Lyc. inundatum, wo die S EEE > = 
Halbringverdickung besonders ) v. Pop er 
deutlich entwickelt ist. Die N AR : 
Zellen, welche die Trennungs- l st Il 


linie begrenzen, nähern sich da- 


‚gegen mehr der Rechteckgestalt. Fig. 1164. Lycopodium clavatum. /. Stück einer 


: Flächenansicht der Sporanzienwand, St Stomium. 
u. Eine besonders gebaute II. Stück eines Längsschnittes, die Stomiumzellen 
Offnungsstelle, ein Stomium ist St? sind beim Schneiden voneinander getrennt 


deutlich nachweisbar, nicht nur worden: die Verdiekungsleisten der Wandzellen 
dadurch. daß die in der Off- sind punktiert. 

nungslinie liegenden Zellen 

anders gestaltet (und meist niedriger) sind als die anderen. sondern auch 
durch ihr sonstiges Verhalten. 

Dies sei von L. clavatum kurz geschildert. Gibt man zu einem 
Flächenschnitt, wie dem in Fig. 1164 / abgebildeten ?), Phloroglucinsalz- 
säure, so hebt sich die Offnungsstelle als ein schon mit bloßem Auge 
leicht sichtbares rotes Band ab. In den gewöhnlichen Wandzellen sind 
(anders z. B. bei L. Selago) nämlich nur die Seitenwände speziell die 
verdickten Stellen „verholzt“, am Stomium (d. h. den annähernd recht- 
eckigen Zellen, vielfach auch den ihnen seitlich angrenzenden) auch die 
Innenwände (auf welche hier auch die Verdickungen übergreifen). Zweifel- 
los ist das für den Offnungsmechanismus von Bedeutung. Ein „Ring“ 
ist allerdings nicht besonders ausgebildet, fast alle Zellen der Sporangien- 
wand bedingen durch ihren Bau, daß diese beim Austrocknen die zur 
Offnung führenden Bewegungen macht. 


2) Bei Lycopodium clavatum beobachtete ich gelegentlich Teilung der Sporangien, 
die sich entweder nur bis zum Stiel oder auch auf diesen erstrecken. Auch sonst ist 
dies angegeben worden. 

2) Bei manchen, z.B. L. inundatum, ist im unteren Teil des Sporangiums die Zahl 
eine grüßere. 

s) Er stammt von einem Sporangium, das noch nicht ganz reif war, aber die 
Sporen schon entwickelt hatte. 
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Ein Ausschleudern der Sporen ist bei den isosporen Lycopodinen 
bis jetzt nicht beobachtet. Auch ich konnte bei L, annotinum- nur wahr- 
nehmen, daß in dem durch die Austrocknung der Sporangienwand weit 
#eöffneten Sporangium die Sporen als lockere Masse liegen, die (durch 
Schrumpfung der Sporangienwand) etwas hervortritt und dann namentlich 
durch den Wind verbreitet wird; erleichtert wird dies durch die Zurück- 
rollung des Randes und der Spitze der Sporophylle. 

Nach Ursrrung ') kommt für die Öffnung nur die hygroskopische 
Reaktionsfähigkeit der Exotheziummembranen in Betracht. 

Mit Rücksicht auf die bei den Farnsporangien stattfindenden mannig- 
faltigen und nicht immer zweifellos deutbaren Verhältnisse sei schließlich 
hier die Frage erörtert, ob sich zwischen der Art und Weise, wie sich 
das Sporangium bei den Lycopodinen öffnet und der Gestalt der Spor- 
angien eine Beziehung feststellen läßt. 

Dies ist in der Tat der Fall. 

Die Lycopodiaceensporangien sind etweder bilateral oder dorsiventral 
gebaut, die Offnung erfolgt so, daß die Sporenmasse am leichtesten und 


vollständigsten entleert werden kann. Wir können ein Lycopodiumspor- 


angium seiner Gestalt nach (wenn wir uns den Stiel wegdenken) mit einem 


(reldtäschchen vergleichen: wie bei einem solchen erfolgt die Offnung längs 
der Breitseite, nicht rechtwinklig dazu; bei den Psilotaceen silt, mutatis 


mutandis, dasselbe. Zugleich ist klar, daß dann, wenn die Sporangien 
annähernd aufrecht stehen, die Öffnung am besten auf der Scheitellinie 
des Sporangiums erfolgen wird, weil dies für die Sporenverbreitung die 
beste Gewähr bietet. 

Wo wir von diesem Ver- 
halten Ausnahmen finden, fordern 
diese zu einer „Erklärung“ auf. 

An sich sind zwei Fälle 
denkbar. Entweder die Abwei- 
chung erfolgt aus inneren Grün- 
den, d. h. ohne für uns wahrnehm- 
bare Beziehungen zu den übrigen 
(restaltungs- und Lebensverhält- 
nissen, oder es sind solche vor- 
handen. | 

Solche Ausnahmen finden 
sich z. B. bei Lyc. inundatum und 


L. cernuum °). Untersucht wurde 


erstere Art. 


Es läßt sich, wie mir scheint, 


{ Ba & nachweisen, daß die abweichende 
Fig. 1165. Lycopodium inundatum. Längsschnitt Lage der Aufrißstelle in: Bezie- 


durch ein Sporangium. Die Offnungsstelle (durch 3 
einen Strich in der Sporaıgienwand angedeutet) hung steht zur Lage und Gestalt 


liegt nicht auf dem Scheitel, sondern auf der des Sporangiums — was mir wegen 
Unterseite. (Vergr.) der bei den Farnsporangien zu 
erörternden Verhältnisse von 

Interesse war. Die Sporangien sind bei L. inundatum AUEBESBE DER 


A; Dakkiose, Der Öfnungsmechanismus der Pteridophytensporangien, an für 


'wissensch. Bot, Bd. 38 (1903 . 

?2) Schon bemerkt bei Kaurruss, Wesen der Farnkräuter (1327), p. 19. Ich finde 
das Sporangium aber weder kugelig, wie KAuiruss, noch queroval, wie Lürssen (Farn- 
pflanzen, p. 800), sondern so, wie im Text angegeben. 
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dorsiventral gebaut. Ihre (der Blütenachse zugekehrte) Oberseite ist 
größer als die (dem Sporophyll anliegende) Unterseite. Die Oberseite 
ist zudem nicht flach, sondern hat in der Mitte eine Hervorragung und 
ist von da nach beiden Seiten abgeflacht. Dies, wie offenbar auch die 
Lage, rührt her von den Druck, welchem das Sporangium von seiten der 
beiden unmittelbar über ihm stehenden Sporophylle ausgesetzt ist. Da- 
durch kommt das Sporangium in. eine der Horizontale genäherte 
Stellung, und die Oberseite ist dicht bedeckt von zwei indusienartigen 
Taschen. Denn jedes Sporophyll hat auf seiner Unterseite eine Ver- 
längerung, die rechts und links eine grubenförmige Vertiefung zeigt, in 


welche eine Sporangiumhälfte hineinpaßt, der entsprechend die Oberfläche 


des Sporangiums modelliert worden ist. 

Die Aufrißstelle liegt nun nicht auf der Scheitelkante !) des Spor- 
angiums, sondern auf seiner Unterseite, und dies entspricht auch ge- 
rade der Gestalt und Lage des Sporangiums, denn auch die letztere weicht 
von ‘der annähernd aufrechten der anderen Lycopodiumsporangien ab, sie 
ist eine schräg liegende. Wenn das Sporophyll nach außen sich zurück- 
krümmt, wird die Unterseite freigelegt, und hier öffnet sich das 


'Sporangium, etwa in der Mitte der freien Seite, so daß aus der Längs- 


öffnung der übrigen Lycopodinen hier eine Queröffnung geworden ist. 
Die Oberseite des Sporangiums ist zu dieser Zeit noch 
von den Taschen der beiden über ıhm stehenden Sporo- 
phylle bedeckt, denn die Sporangienentleerung geht allmählich, von 
unten nach oben fortschreitend, vor sich. Wir sehen also, womit es zu- 
sammenhängt, daß das Sporangium sich nicht durch einen Längsriß, 
sondern durch einen Querriß öffnet. In Wirklichkeit ist der letztere 
nichts als ein nach außen verschobener Längsriß. Diese „Verschiebung“ 
wäre als eine wirkliche, nicht nur als eine bildliche anzusehen, wenn wir 
das Verhalten der großen Mehrzahl der Lycopodinen (einschließlich Sela- 
ginella) als das ursprüngliche betrachten. Auf dieselben Fragen wird, 
wie erwähnt, bei den Farnen einzugehen sein. Während aber bei den 


. Lycopodinen (soweit bekannt) nur bei zwei Arten die Art der Sporangien- 


öffnung eine abweichende ist, ist bei den Farnen eine viel größere Mannig- 
faltigkeit in dieser Beziehung vorhanden. 


s 5. Psilotaceen. 


Die Exotheziumzellen zeigen keine besonders hervortretenden Wand- 
verdickungen. Außer der äußeren Schicht zeigt die Sporangienwand noch 
mehrere innere, welehe während der Entwicklung Material für die Aus- 
bildung der verhältnismäßig zahlreichen und großen Sporen führen, und 
selbstverständlich auch zum ausgiebigen Schutz der heranreifenden Spor- 


_ angien dienen. Die Seitenwände zeigen die Ligninreaktion mit Phloro- 
glucinsalzsäure. Nach LECLERC DU SaBLox ?) würde Tmesipteris eine Aus- 


nahmestellung einnehmen, indem hier auch die Außenwand der äußeren 
Zellen verholzt, und damit die gewöhnliche Ursache der Dehiszenz ver- 
schwunden sei, dagegen seien die subepidermalen Zellen verholzt. Ich 
finde folgendes: „Verholzt“ ist die Mittellamelle der Seitenwände, auber- 


 —__ [20200002 


4), d. h. der dem Stiel gegenüberliegenden. 

2) A. Ursprung, Der Ofinungsmechanismus der Pteridophytensporangien, Jabrb. für 
‚wissensch. Bot.. Bd. 38 (1903). Vgl. dazu C. Sreinsrinck, Kohäsions- oder „Hygro- 
skepiseher Mechanismus“, Ber. der Deutschen Bot. Gesellschaft XXI (1903). 

®) Ann. des seiene. nat. 7. Ser., Bot., T. 2, p. 6. 
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dem tritt die Reaktion da stärker ein, wo die Zellen zusammenstoßen. 
Die inneren Wandschichten zeigen sie in ausgedehnterem Maße nur unter 
der Offnungsstelle (analog dem oben für Lycopodium clavatum angeführten 
Verhalten. In der Außenwand färbt sich öfters eine subcuticulare 
Schicht rötlich, aber eine vollständige „Verholzung* der Außenwand fand 
ich nie, kann also auch nicht finden, daß bei 'Timesipteris ein wesentlich 
anderer Bau vorliegt als bei den anderen Lycopodinen. | 

. Eine Ausschleuderung der Sporen findet auch hier nicht statt. Das 
Offnen erfolgt durch Kohäsionsmechanismus, das Schließen auf hygro- 
skopischem Wege !). 


Sb. 


Merkwürdige Erscheinungen finden sich bei Selagınella°). 

Namentlich läßt sich hier nachweisen, daß eine Verschiedenheit im 
Bau der Mikro- und Makrosporangien eingetreten ist, die für die Fort- 
pflanzungsphysiologie von Bedeutung ist. Indem ich betreffs der Einzel- 
heiten auf die unten angeführten Abhandlungen verweise, sei nur folgendes 
bemerkt. 


Fig. 1166. Selaginella erythropus. 7. 
Makrosporangium. /J. Mikrosporangium 
in Seitenansicht, g Gelenkstelle, r seit- 
liehe Rißstelle. (Beide schwach vergr.) 


Sau ie. I "08 Fig. 1167. _Selaginella erythropus. Anßenansicht 
Bi 7 a die Den eines Stückes der Sporangienwand, @ Gelenkstelle, 
1 Öftn. De en Del die stärker verdickten Zellen der Sporangienwand 
der Ufiinung der Sporangıien sind die „aktiven“. (Vergr.) 
fortgeschleudert, erstere viel : 


weiter als letztere. Beiderlei G 
Sporangien öffnen sich, wie gr; 
Fig. 1166 zeigt (welche ein 


Makro- und ein Mikrosporan- Fig. 1168. Selaginella chrysocaulos.. Querschnitt 
gıum bei derselben schwachen durch die Gelenkstelle (G). Die innere Wandschicht 
Vergrößerung in der Ansicht nicht mit gezeichnet. 

von der Schmalseite wieder- 

gibt), in zwei Klappen, die nicht bis zum Grunde reichen und noch zwei 
seitliche Rißstellen zeigen (r Fig. 1166 7). In dem schüsselförmigen unteren 


*) Vgl. Ursprung a. a. O. 

°) Gogseı, Sporangien, Sporenverbreitung und Blütenbildung bei Selaginella, Flora, 
Bd. 88 (1901) p. 207fi. C. Steiserinck, Über den Schleudermechanisınus der Selavinella- 
Sporangien, Ber. der Deutschen But. Gesellschaft XX (19)2) p. 117. Anf die verhältnis- 
mäßig weitgehende Anpassung im Bau der Selaginella-Sporangien. sowie für die Sporen- 
verbıeitung sei um so mehr hingewiesen, als eine »olche ausdrücklich in Abrede gestellt 
wurde. (Vgl. z. B. Smirr in Botanical Gazette, Vol. 29, p. 331, 1900.) 
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Teile des Makrosporangiums tritt besonders deutlich hervor ein vom 
Stiele beiderseits ausgehender Streifen von Zellen, der sich von den 
übrigen unterscheidet. Es ist dies das „Gelenk“, gebildet aus niederen, 
dünnwandigen Zellen (Fig. 1166), die sich von den Wandzellen bedeutend 
‚unterscheiden. 

Bei der Öffnung des Makrosporangiums biegen sich die beiden 
Klappen mit solcher Kraft auseinander, daß das Sporophyll herabgebogen 
wird, dann werden die vier Sporen plötzlich fortgeschleudert. Eine Öber- 
ansicht des Sporangiums zeigt, daß dabei das ganze Sporangium eine Ge- 
 staltveränderung erfährt. Namentlich spielt der untere Teil des Sporangiums 
eine wichtige Rolle. Er wird beim Austrocknen schmäler und länger, die 
konvexen Außenwände suchen sich gerade zu strecken und einander zu 
nähern (Fig. 1169 rechts). Die Bewegung wird ermöglicht durch die 
dünne Gelenkstelle, die dabei nach außen gestülpt wird. Da dieser Vor- 
gang‘ plötzlich erfolgt. so werden dabei die Makrosporen fortgeschl: udert. 


i 2} 

| 
Een 
G 


G:: 


Fie. 1169. Selaginella erythropus. Entleertes Makrosporangium von oben, links be- 
feuchtet. rechts nach dem Austrocknen, KK die zwei Klappen. @ Gelenk. (Vergr.) 


Im Mikrosporangium ist die Gelenkbildung nur andeutungsweise vor- 
handen. Die Vergleichung beider Sporangienformen zeigt besonders deut- 
lich, wie Bau und Funktion in Beziehung stehen und wie dieser Bau dem 
von Lycopodium gegenüber bei den Makrosporangien von Selaginella weiter 
sich ausgebildet hat. Denn in den Grundzügen des Baues stimmen die 
Sporangien von Lycopodium und die Mikrosporangien von Selaginella 
überein, die Makrosporangien zeigen eine weitergehende Spezialisierung, 
die als „zweckmäßig“ ohne weiteres sich darstellt. 
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S 7. Isoetes. 


Die massigen Sporangien sitzen der Sporophylibasis ohne deutliche 
Stielbildung auf. | il 

Merkwürdig sind vor allem die sterilen Gewebeteile, welche als 
„trabeculae* die sporogenen Zellkomplexe durchziehen. Wie Verf. schon 
1881 betonte, sind sie wahrscheinlich hervorgegangen aus einem Steril- 
werden ursprünglich zur Sporenbildung verwendeter Zellen. Sie dienen 
der Nahrungszufuhr und Nahrungsspeicherung in den jugendlichen Spor- 
angien. Bei den Makrosporangien geht dieses „Sterilwerden* noch viel 
weiter (vgl. $ 12). Daß die Sporen durch Verwitterung der Sporangien- 
wand frei werden, wurde schon betont. ik 


Ss 8 Equisetinen. Fr 

Die Art der Sporenaussaat ist früher (p. 1163) erwähnt worden. Hier 
erübrigt nur eine kurze Schilderung des Sporangienbaues. Gewöhnlich 
wird die Sporangienwand als bei der Reife einschichtig angegeben. Dies 
ist indes nicht richtig, ich finde sie — wenigstens bei Equis. Telmateja 
(und weniger auffallend auch bei Equis. arvense) — an den Ecken mehr- 
schichtig, Auf größere Strecken hin sind allerdings die Zellschichten mit 
Ausnahme der äußeren verschwunden. Diese letztere zeigt sehr charak- 
teristische Verdickungen in (Gessalt „verholzter“ Spiralen (die gelegentlich 
auch doppelt sind) oder Ringen. Eine besonders vorgebildete Offnungs- 
stelle ist auf dem Querschnitt ‚nicht zu erkennen. Indes ist es durch die 


Anordnung!) der Zellen bedingt, daß die Sporangien sich stets auf der 


Innenseite durch einen Längsriß öffnen (später klaffen sie meist weit auf). 
Hier sind nämlich die Zellen annähernd rechtwinklig auf die Offnungs- 
line mit ihrer Längsachse gestellt, auch kürzer als die anderen. Da beim 
Austrocknen die Zellen in der Längsrichtung sich verkürzen, so muß 
hier ein Riß entstehen. Das Auftreten der Spalte auf der Innenseite er- 
möglicht die freie Bewegung der Wand nach außen. Auf analoge Ver- 
hältnisse wird bei den Farnen hinzuweisen sein Außerdem führt die 
Sporangienwand (besonders deutlich z. B. bei E. palustre) auch eine nach 
oben konkave Krümmung aus, so daß die weit klaffende Offnung noch 
mehr nach unten gekehrt ist. 


s 9. Eusporangiate Farne. 


Ophioglosseen. Obwohl die Sporangien von Ophioglossum und 
Botrychium äußerlich ziemlich verschieden aussehen (die von Ophio- 
glossum in das Sporophyligewebe versenkt, die von Botrychium — in ver- 
schiedenem Grade — frei hervorragend), sind sie doch nach Bau und Ent- 
wicklung wesentlich übereinstimmend. f 
.. „Auch bei Botrychium verläuft die äußerste Zellschicht der Spor- 
angienwand direkt in die Epidermis des Sporophylis. Die Sporangien 
ragen bei ihrer Entstehung nur wenig über die Oberfläche des Sporo- 
phylis hervor; die unterhalb des sporogenen Gewebes gelegenen Zellen 
(die eigentlich dem Sporophyll angehören) schieben das Sporangium (dessen 


. ') Vgl. Leerere Du SagLon, Dissemination des spores etc. Ann. des science. nat., 
7. Ser., But., T.2. (Die Beschieibung der Selaginellasporangien in dieser Abhandlung ist 
unrichtig.) Ursprung a. a. 0. 


Bis 
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Waridschicht auch einen bedeutenden Zuwachs erfährt) über das Sporo- 
phyll hervor ') (Fig. 1170). Zu dem Sporangium verläuft ein Leitbündel- 
ast (Fig. 1098), und wir 
können sagen, daß die 
‘ Sporangien von Botry- 
chium je einer Aus- 
zweigung des Sporo- 
phylis eingesenkt sınd. 
Dabei entstehen diese 
Auszweigungen gamz 
wie die Fiederblätt- 
chen. Bei Ophioglos- 
sum ist deren Ausglie- 
derung am Sporophyl| 
ganz unterblieben. Zu 
den Sporangien führt 
auch kein Leitbündel- 
ast. Trotzdem gleichen 
die Sporangien denen 
von Botrychium, wie 
erwähnt, nicht nurnach 
Ort und Art ihrer Ent- 
stehung, sondern auch 
inihremBau (Fig.1171). 
Die "Übereinstimmung 
mit Ophioglossum er- 
gibt sich auch aus der 
Art des Offnens durch 


einen Längsspaltin der _ | x 

Sporangienwand, der Fig. 1170. Botrychium Lunaria. Längssehnitt durch ein, 
BE VEE r bestiinmt Sporangium (nach einer Mikrophotographie). Der sporo- 
am Ger 5anz gene Zellkomplex umgeben von Tapeteuzellen, die Wand, 
dazu angelegten Stelle mehrschichtig. 


erfolgt. Es finden sich rg 
hier bei Ophioglessum sowohl wie bei Botrychium zwei Reihen kleiner 
Zellen, zwischen denen die Trennung eintritt. © 

Eine Ausschleuderung der Sporen ist bei Ophioglossum schon durch 
‚die Lage der Sporangien ausgeschlossen, auch bei Botrychium und Hel- 
minthostachys nicht zu erwarten. Bei Helminthostachys öffnen sich 
die Sporangien nach außen, und zwar nähert sich ihre Gestalt der 
dorsiventralen insofern, als die Spalte auf der der Spitze des Sporangio- 
phors abgekehrten Seite tiefer nach unten geht, als auf der oberen; das 
Sporangium nähert sich — wenngleich in unbedeutendem. Maße — der 
„hängenden“ Lage der Equisetumsporangien. Indes ist die Ähnlichkeit 
wie aus dem p. 1119 Angeführten hervorgeht, nur eine rein äußerliche. 
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 , Zu erörtern ist hier noch die Art und Weise des Aufspringens der 
Ophioglosseen-Sporangien. Man sollte denken, daß eine im Grunde so einfache 
 *) Dem entspricht auch die Tatsache, daß sich an der Sporangienhasis Spaltöii- 
nungen befinden, selbst in dem Teile der „Wand“, welcher über dem sporeuführenden 
Inmenraume liegt. (Spaltöffnungen auf Sporangienwänden kommen sonst nur bei Cyka- 
deen-Mikro-porangien vor.) Es ist für die Auffassung des „Funiculns“ der Samen- 
anlagen nicht gleichgültig, ob der untere Teil des Sporangiums bei Botrychium zum 
Sporaneium oder zum Sporophyll gehört. Bei Botr. simplex ist das Spurangium ganz 
ohne stielartigen Teil. ar BEE ® 
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(aber für den Vergleich mit verwandten Formen doch wichtige!) Frage unge 
einheitlich beantwortet sei. 

Die Marattiacgen-Sporangien springen zweifellos det Länge nach auf, 
sie sind nach dem oben gebrauchten Ausdruck longicid. Dasselbe gab Verf. in 
der 1. Aufl. d. B. auch für die Ophioglosseen an, und auch ältere Autoren !) 
sind derselben Meinung. Aber unter den neueren sind manche anderer Ansicht. 

In den „Natürlichen Pflanzenfamilien“ ?) wird z. B. behauptet, die An- 
ordnung der Sporangien an den fertilen Teilen der Lamina weiche bei den 
drei Gattungen sehr voneinander 
ab. Die Offnaung der Sporangien 
erfolge bei Ophioglossum und 
Botrychium durch einen wag- 
rechten Spalt, bei Helmintho- 


rechten. Ähnlich drücken 
sich BOwER und CAMPBELL °) 
aus. Demgegenüber muß ich 
auf meiner früheren Angabe be- 
harren und glaube nachweisen 
zu können, daß nicht nur alle 
Ophioglosseen - Sporangien die- 
selbe Stellung am Sporophyli 
einnehmen, sondern daß alle sich 
mit einem Längsriß, nicht mit 
einem Querriß öffnen, also lon- 
gicid sind. 

Bezüglich des ersten Ponkeas 
sei auf das über die Sporophylle 


Fig. 1171. Ophioglossum vulgatum. J. Quer- Gesagte verwiesen. Es ist dort 


schnitt durch ein Sporaugium mittlerer Entwick- ’ . 
Inng, in die sporogenen Zellen sind Zellkerne ausgeführt, daßalleOphioglosseen- 


eingezeichnet. 11. Längsschnitt durch ein junges Sporangien am Rand der Sporo- 


Sporangium, Wandzellen mit x X bezeichnet. phylleoderSporophyliteile stehen. 
I1I. Längsschnitt durch ein älteres Sporangium, Für den zweiten sei ausge- 
die Tetraden im „Plasmodium“ eingebettet (ein- : N 
zelıe herausgefallen), © Ofinungsstelle. IV. gaugen von Botrychium. Selbst 


(Schwach verer.) Querschnitt durch en fertilen(f) verständlich müssen die Aus- 

und den sterilen (s:) Blatteil. Sporangienschraftiert. drücke quer oder längs bezogen 
werden auf die Längsachse des 

Sporangiums, nicht etwa auf die des Sporophylls. 

« , Die Basis des Sporangiums ist bezeichnet durch den Leitbündelast, de 

hier endigt. Aus der Abbildung für Botr. obliguum (Fig. 1098) Fa sich 

ohne ‚weiteres, daß die Sporangien sich öffnen durch Längsspalten, daß also 


keine Querspalten vorliegen; das sieht nur so aus, wenn man die Sporangien, 


die nach oben eingekrümmt sind, von oben betrachtet. Namentlich zeigen 
das auch die Endsporangien der Sporophyllfiedern, die sich aber nicht immer 
ausbilden (vgl. z. B. Fig. 1098, /). An ihnen soll der Spalt nach mancher 
Abbildung (z. B. bei LÜRSSEN in RABENHORSTs Kryptogamenflora, auch von 
BowER widergegeben) quer stehen. Das kann aber nur zutreffen, wenn das 
Endosporangium stark verschoben ist. Übrigens tritt deutlich hervor, daß die 
Sporängien dorsiventral sind: der Spalt reicht auf der Oberseite viel weiter 
hinauf, als auf die Unterseite herunter. Wenn an der unterhalb des Spaltes befind- 


!) Vgl. z. B. Dörr, Flora von Baden I p. 47 (1851). 
"hl, as 461, 
FE The sporangium opens by a transverse cleft“ (Eusporangiates p. 114). 


stachys durch einen senk- 


BEL IH 
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liehen Stelle eine dem Annulus der Osmunda-Sporangien gleichende Gewebeplatte 
ausgebildet wäre, so würde das ganze Sporangium sehr einem von Osmunda 
gleichen. Ja, man trifft hier nicht selten eine Gruppe kleinerer mit dunkler 
gefärbten Zellwänden versehene Zellen, die man als einen rudimentären ÖOs- 
munda-Annulus betrachten könnte, wenn ihr Vorkommen ein konstantes wäre. 
Bei Ophioglossum tritt deutlich hervor, daß die Sporangien mit ihrer Längs- 
achse quer zu der des Sporophyllis gestellt sind und rechtwinklig zur Blatt- 
fläche mit einem Längsspalt aufspringen. 

‘ Bei Helminthostachys sahen wir, dab eigenartige Teilungen des Sporophyll- 
randes eintreten, wodurch sporangientragende Zipfel herausgeschnitten werden. 
Wenn an diesen die Sporangien öfters in radiärer Verteilung zu stehen scheinen, 
so rührt das daher, daß die Teilungen nicht immer vollständige sind, sondern 
sich öfters auf Furchbungen beschränken (vgl. Fig. 1101). Daß die Sporangien 
hier längs sich öffnen, ist ohne weiteres deutlich. Die darüber hervorragenden 
Läppchen dürften dem über die Sporangien hervorragenden Blattsaum der 
Sporophylle von B. simplex entsprechen (Fig. 1098). An den vergrünten 
Formen sind die Sporangien — wenn ich mich recht erinnere — deutlich 
randständig. 

Mithin ist, gemäß dem oben aufgestellten Satze, bei den ÖOphioglosseen 
die Sporangienbildung im wesentlichen überall dieselbe. 


Marattiaceen. Wer ein „Synangium“ von Marattia (Fig. 1172) ober- 
flächlich betrachtet, könnte in dessen Verhalten eine Übereinstimmung mit 
den Sporangien von Botrychium herausfinden. Es sieht nämlich so aus, 
als ob das Synangium sich in „zwei Klappen“ durch einen Längsspalt 
„öffnete“. In Wirklichkeit aber ist dieser Längsspalt von vornherein vor- 
handen. Die beiden Teile des Synangiums klaffen allerdings beim Aus- 
trocknen auseinander. Die einzelnen Fächer bzw. Sporangien öffnen sich 
dann durch einen Längsriß, teils durch Zusammenziehung der Zellen beim 
Eintrocknen, teils dadurch, daß die Außenseite der Sporangienklappen 
sich mehr gerade gestreckt '). 

Man kann also nicht die Synangien sondern nur die Sporangien der 
Marattiaceen an die Sporangien der Ophioglosseen anschließen. Indes 
wird man hier, wie überall sonst, eine Übereinstimmung des Aufbaues nur 
innerhalb ein und derselben natürlichen Gruppe finden. Bei den Marat- 
tiaceen kann man, wie oben p. 1138 erwähnt, die „Synangien“, d. h. 
Gebilde mit einzelnen, sporenbildenden Fächern, entweder als aus „Ver- 
wachsung“ einzelner Sporangien gebildet betrachten (wenn man Formen 
wie Angiopteris für primitive hält), oder umgekehrt als ein Sporangium, 
das durch Sterilwerden einzelner Teile in mehrere sporogene Zellkomplexe 
gefächert ist. 

Die Synangien von Danaea und Kaulfussia sind nach dem Prinzip 
der Porenkapsel gebaut, d. h. die einzelnen Fächer öffnen sich mit einem 
Porus (zustandegekommen durch Verkürzung der Längsspalte der Marattia- 
ceen-Sporangienfächer). Die Sporen werden offenbar allmählich heraus- 
gesehüttelt, und nach der ganzen Ausbildung der Synangien ist auch 
eine andere Einrichtung kaum möglich. 

Bei Angiopteris endlich finden wir einzeine Sporangien in ähn- 
licher Anordnung wie die Fächer des Marattia-Synangiums, d. h. also in 
zwei Reihen (Fig. 1173). Nicht selten steht aber auch am Ende des Sorus 
vor den zwei Reihen ein Sporangium, wodurch ein Übergang zu der An- 
ordnung bei Kaulfussia usw. gemacht wird. Jedes Sporangium öffnet sich 


— 


N Vel. Ursprung a. a. O. 
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für sich, und die Sporen werden hier — naclı Beobachtungen an Angio-' 
| 
pteris evecta — sogar ausgeschleudert, wenngleich nicht sehr energisch. 


Die entleerten Sporangien sind weit aufgeklafft. Sie sind longieid ‚wie die' 
von Botrychium. = 


Betreffs der Oflnungsart nehmen die freien Sporangien wegen des 


Vergleichs mit den leptosporangiaten Farnen das Interesse hauptsächlich 
ın Anspruch. Bei Angiopteris sind die Zellen der äußeren Sporangien- 
wandschicht auf der der Offnungsspalte abgekehrten Seite dünnwandig, 
rechts und links verläuft vom Scheitel 
nach unten der „Annulus“, d. h. 
es finden sich hier Zellen mit ver- 
dickten Seiten- und Innenwänden. 
Nach Bowers (von mir in der 
1. Aufl. d. B. bezweifelten) Auffas- 
sung wäre die Offnung durch eine 
Kontraktion der dünnwandigen 
Zellen der Sporangienwand bedingt. 


Fig. 1173. Angiopterisevecta. 


Fig. 1172. Marattia fraxinea, „Syn- OberesStück einerBlattieder 
anglium“, oben geschlossen, schief mit. Soris (einer entfernt) 
von oben gesehen, in der Mitte ge- nach Kunze, unten geöffnete 
öffnet von oben, unten im Querschnitt, Sporangien. (Vergr.) Nach 
Vergr. Nach Hooker (aus Unrist. HooreEr (aus Cnkısr, Farn- 


Farnkr.). kräuter). 


Wıe UrsprunG a.a.O. gezeigt hat, ist aber vielmehr, ebenso wie bei den 
jeptosporangiaten Farnen, der Annulus auch hier der aktive Teil. 

Die Marattiaceen zeigen also zum erstenmal unter den lebenden 
Farnen Sporangien, bei denen — auch abgesehen von der Bildung eines 
„Stomiums“ — eine Arbeitsteilung zwischen den Zellen der Sporangien- 
wand auftritt. Die einen bilden sich als aktiver Öffnungsapparat, als 


Annulus') aus, die anderen bleiben dünnwandig, und kommen nur passiv 
ın Betracht. Er 


y ı 


} 


. ...) Dieser den leptosporangiaten Farnen entnommene Ausdruck trifft hier natürlich 
sicht im eigentlichen Wortsinne zu. A 
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Dieselbe Erscheinung findet sich in mannigfaltiger Abänderung auch 

bei den leptosporangiaten Farnen. Ihre Sporangien lassen sich 
ableiten von solchen, bei denen ursprünglich alle Zellen des Exotheziums 
mitwirkten, dann aber die beim Offnungsmechanismus aktiven Zellen auf 
bestimmte Stellen der Sporangienwand beschränkt, aber um so leistungs- 
fähiger wurden. Man könnte sagen, die Verdickungen der Zellwände 
werden bei den meisten Zellen eingespart; die. an denen sie auftreten, 
sind aber um so besser ausgerüstet. 
. Es wurde oben schon bemerkt, daß bei den Leptosporangiaten der 
Ubergang von den longiciden zu den breviciden Sporangien stattfindet. 
Als Übergangsgruppe zwischen beiden können die mit schiefem Ring ver- 
sehenen, vor allem die Oyatheaceen betrachtet werden. 

A. Longicide Sporangien. 

An die Ophioglosseensporangien lassen sich zunächst die der Ösmun - 
daceen anschließen, mit deren Sporangien namentlich die von Botry- 
chium Ahnlichkeit haben. 

Bei Osmunda stehen die Sporangien allseitig an den Sporophyllen 
und zwar ziemlich locker. Die Oberansicht einer Sporangiengruppe 
(Fig. 1174 I) zeigt, daß die 
Aufrißstelle hier überall auf 
der dem Sporophyllab- 
gekehrten Seite der 
Sporangien steht), also bei 
‚den auf der Unterseite stehen- 
den nach unten, bei den am 
Rande stehenden nach außen 
usw. Der,,Ring“ zeigt dagegen 
keine bestimmteOrientierung. 
Er wird gebildet von einer 
Platte von Zellen, welche en = ern Nur PATENT ei 3 

Be. h : are 
auf der einen Seite des dorsi- Bersser Fleck ee FH. Ro der Bar 
ventralenSporangiumsliegen. yentralen Sporangien in Seitenansicht, «a Scheitel 

Meiner Ansicht nach des Sporangiums III. Sorus von Gleichenia eirci- 
liegt der Ring unmittelbar nata, Oberansicht, die Aufsprunglinie durch punk- 
unter dem Scheitel des Spor- tierte Linien angedeutet. 
angiums, dieser (@ in Fig. 
1174 II) ist durch die einseitige Entwicklung des Sporangiums verschoben, 
liegt also dem Stiele nicht gegenüber, sondern seitlich. Wir werden eine 
ähnliche (nur noch stärkere) „Verschiebung“ bei Lygodium kennen lernen. 

Daß die Offnungsstelle durch niedrige Zellen vorgebildet ist, zeigt 
ein rechtwinkelig zum Stiel geführter Schnitt (Fig. 1181 I/II. Die 
Annulusplatte sucht beim Austrocknen nach außen konkav zu werden, 
was erleichtert wird durch die Gestalt der Zellen und ihre entweder schief 
gestellten oder in der Mitte etwas verdünnten Querwände (Fig. 1175 III), 
eine Anordnung, welche eine Annäherung der verdickten Längswände an- 
einander gestattet. Beim Zurückschlagen der Sporangiumklappen werden 
die Sporen fortgeschleudert. 

Da auch bei den Gleicheniaceen die Lage der Sporangien mit 
der des Annulus zusammenhängt, zeigt Fig. 1174 III, aus der auch er- 
hellt, daß die Aufsprunglinie ebenso wie bei den Osmundaceen auf der 

Goebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 2. 75 


1176 Spezielle Organograpbie. 


dem Sporophyll abgewandten Seite liegt. Der „Ring“ hat hier wirklich 
die Gestalt eines (nicht vollständigen) Ringes, der in etwas schiefer Rich- 
tung annähernd quer zur Längsachse des Sporangiums ünterhalb von 
dessen Scheitel liegt. Wir sehen hier besonders deutlich, daß die Lage 
des Ringes nur „Mittel zum Zweck“ ist, d. h. es kommt auf .die Lage 
der Aufspringlinie an; der Ring an sich würde freieren Spielraum haben, 
wenn seine Aufrißstelle dem Sporophyll zugekehrt liegen würde. Es ist 
aber klar, daß eine solche Lage die Sporenverbreitung sehr beeinträch- 
tigen müßte. 2 
Analoge Fülle finden wir bei den Schizaeaceen (Fig. 1181 4, II 
und IV, 1175 I). Hier ist allgemein der Ring unterhalb der Sporangien- 
spitze angeordnet, und das Sporangium öffnet sich mit einem Längsrib, 
der nach außen sieht. „Außen“ kann aber hier, wie oben erwähnt, eine 
verschiedene Bedeutung haben, es seien deshalb die einzelnen Gattungen 
kurz besprochen. 


a 


Fig. 1116. Anei- 

mia tomentosa. 

Obere Spitze 

Fig.1175. /. Querschnitt durch eines Sporophyli- Fig. 1177. Lygodium microphyl- 


die Aufrißstelle («) des Spor- fiederch« ns, lum, Stück eines fertilen Blatt- 
angiums von Aneimia rotundi- unten Sporangi- zijfels von unten. Vier Sporangien 
folia. /I. Ringzellen von Os- um (vonder Auf- sichtbar. bei den beiden untersten 
munda regalis im Querschwitt. rißseite). Stärker das Indusium weggeschnitten ge- 
I/II. Ringzellen von Todea vergr. Nach zeichnet, die beiden obersten schim- 
barbara in Flächenansicht. PRANTL (aus mern durch das durchsichtig ge- 
Sämtlich vergr. Cnrist, Farnkr.). dachte Indusium durch. 


Bei Mohria (Fig. 1181 IV) sitzen die Sporangien mit ihrem kurzen 
Stiele der Sporophyllunterseite annähernd rechtwinklig auf. Sie sind 
dementsprechend auch weniger ausgeprägt dorsiventral gebaut, als bei den 
anderen Arten, die Aufspringstelle fand ich stets nach dem Blattrande 
hin gerichtet. : | 

Bei Schizaea und Aneimia stehen die Sporangien schief zum 
Sporophyll, die Rißstelle sieht auch hier nach außen (Fig. 1176). Dem- 
entsprechend sind sie nach der Außenseite hin ausgebaucht, das Spor- 
angium ist also auch in seiner äußeren Gestalt ausgesprochen dorsi- 


ventral. Die Rißstelle ist, wie Fig. 1175 I zeigt, hier besonders deutlich 


ausgebildet. a 
Die eigenartigsten Verhältnisse finden sich bei Lygodium. Hier 
sind die Sporangien einzeln in Taschen eingeschlossen (Fig. 1177) und so 
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gebogen, daß der Ring schief nach der Unterseite gerichtet ist. Die 
Längsachse des Sporangiums liegt aber nicht, wie es in der Prantr’schen 
Figur und auch in den anderen mir zugänglichen Abbildungen dargestellt 
ist, in der Ebene des Sporophylls, sie macht mit dem kurzen 
Stiele einen Winkel von 90°. 


Steht diese Gestaltveränderung der Sporangien (gegenüber denen 

anderer Gattungen) mit der Sporenaussaat in Beziehung? Merkwürdiger- 
weise ist diese Frage in den Beschreibungen von Lygodium nirgends er- 
örtert, selbst die Art des Aufspringens wird öfters nicht richtig ange- 
geben. In Wirklichkeit aber ist diese Gestalt die, welche unter den ge- 
gebenen Bedingungen die Sporenaussaat am besten sichert. Gegeben ist 
die Stellung des Ringes (also longitudinale Dehiszenz), gegeben ferner die 
Indusiumtasche, in welcher das Sporangium liegt. Diese Tasche besteht 
aus zwei Teilen (vgl. p. 1130), dem eigentlichen Indusium und einem Teile 
der Blattfläche, in welchen das Indusium übergeht. Der freie Rand der 
Indusiumtasche liegt also schief nach unten gerichtet, und so liegt auclı 
die Aufsprungstelle der Sporangien (Fig. 1117). 
' Der Ring öffnet sich bei der Reife weit, dabei drückt er die untere 
Hälfte der Indusiumtasche nach außen. Es wird dies dadurch ermöglicht, 
daß der Ring an der Stelle liest, wo das Indusium frei über die Blatt- 
fläche hervorragt, also eine Bewegung ungehemmt ausführen kann (FF 
Fig. 1177 oben). Wir sehen also, daß die Gestalt des Sporangiums auf 
das innigste zusammenhängt mit seiner Lage. Würde der Ring oben 
{statt unten) in der Indusiumtasche liegen, so würde der Austritt der 
Sporen wesentlich erschwert sein, denn eine Drehung oder sonstige Be- 
wegung des Indusiums ist hier, wo es mit der Blattfläche zusammenhängt. 
kaum möglich. Die starke Verlängerung der Außenseite des Sporangiums 
(Fig. 1177), welche zu dessen Drehung um 90° führt, bringt also den 
Annulus nach unserer Auffassung in die für seine Funktion zweckmäßigste 
Lage. Zugleich ist hervorzuheben, daß das eigenartige Wachstum des 
Sporangiums nur eine Steigerung des Verhaltens ist, das schon bei 
Aneimia angeführt wurde. Auch hier ist die Außenseite der Sporangien 
stärker entwickelt als die Innenseite: Die „Dis- 
position“ zu dorsiventraler Entwicklung der 
Sporangien ist in der ganzen Gruppe vorhanden, 
bei Lygodium extrem gesteigert. — Daß gerade 
bei dieser Gattung die Sporangien einen so aus- 
giebigen Schutz (durch Versenkung in die In- 
dusiumtasche) erfahren, könnte mit der klettern- 
den Lebensweise dieser Farne zusammenhängen. 
Die Blätter klettern weit in die Sträucher usw. 
hinauf. Die fertilen Blattfiedern bilden sich BR 
nur im obersten Teile der Kletterblätter, sind F8- Teen Ryan lin ru 
also verhältnismäßig sehr exponiert, dem ent- nr ra ir 


r nr ö Prantr. Vergr. 
‚ spricht der ausgiebige Schutz der Sporangien. (Aus Cnrist, a) 


B. Brevicide Sporangien. 


Mit schiefem Ring, Sporangien dorsiventral aber asymmetrisch (rechte 
und linke Seite verschieden). 


1. Hymenophyllaceen. 


Als Beispiel diene Trichomanes. Die Sporangien stehen hier radiär 
verteilt um eine langgestreckte Placenta, an der sie in „basipetaler“ 
[b% 
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Reihenfolge entstehen. 


Spezielle Organographie. 


Die Sporangien besitzen nur einen ganz kurzen 


Stiel (Fig. 1180), ihre Längsachse steht schief zu der Placenta, und sie 
bedecken einander dachziegelig. 


| 
| 


/ 


Fig.1179. Trichoma- 
nes tenerum. Sorus 
in Außenansicht. 
Unten das becher- 
förmige zweilappige 
Indusium, aus ihm 
ragt die Placenta 
hervor, welche in 
radiärer Verteilnng 
dieSporangien trägt. 
Der Ring der Spor- 
angien ist sichtbar. 
Schwach vergr. 


es tritt ein, wenn bei längeren Regenperioden keine Gelegenheit zum Aus- 
trocknen gegeben ist'), sobald aber eine kurze Trockenheit eintritt, 


Ein Blick auf Fig. 1179 zeigt, daß der Ring so 
liegt, daß er auch bei dieser Lage freien Spiel- 
raum hat, d. h. er verläuft schief zur Längsachse des 
Sporangiums, die Rißstelle befindet sich nahe der Spor- 
angiumbasis. Der Ring löst sich hier ab, nimmt den 
größeren Teil der Sporangiumwand mitsamt den Sporen 
mit sich, indem er sich nach der der Abrißstelle gegen- 
überliegenden Seite biegt (wobei die Sporangienwand 
auch rechts und links vom Annulus abreißt), dann 
schnellt er zurück, das ganze Sporangium reißt ab, und 
die Sporen werden fortgeschleudert. 

So nach Beobachtungen an Trichomanes tenerum. 
Es ist nicht richtig, wenn ATKINSON meint, „that the 
spores in the Hymenophyllaceae are not very effectively 
dispersed“. Im Gegenteil, es ist eines der anziehendsten 
Schauspiele bei den Fiarnen, wenn die an der langen 
Placenta sitzenden Sporangien (welche Feuchtigkeit zu- 
nächst noch zwischen sich festhalten), eines nach dem 
anderen, in kurzen Intervallen losschießen, bis schließ- 
lich die vorher mit Sporangien besetzte Placenta ganz 
leer ist (nur einzelne Sporangien bleiben gelegentlich 
daran sitzen). Wenn also auch die Sporen der Hymeno- 
phyllen nicht selten innerhalb der Sporangien zu keimen 
beginnen, ist dies doch keineswegs das normale Verhalten, 


\ 


Fig. 1180. Triehomanes tenerum. J. Sporangium 

von der Seite (vergr) II. Stück eines Längsscelmitts 

durch die Placenta mit zwei Sporangien, oben und 
unten der Annulus sichtbar. 


') Daß die Sporaugien, vermöge ihrer dichten Stellung an der exponierten Placenta 
Wasser zwischen sich festhalten, ist für. die Sporen, die eine längere Austrocknung nicht 


re u 2 
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nach außen konkav um (oft 
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schießen die zahlreichen reifen Sporangien in um so größerer Mene« 
ihre Sporen los. 
2. Cyatheaceen. 


Dieselben Beziehungen der Lage des Annulus zu der der Sporangien 
kann man auch erkennen, wenn man ein@n Sorus der Cyatheacee Alsophila 


(untersucht an A. Leichardtiana) von oben betrachtet. 


Bei der Gattung Plagiogyria, welche gleichfalls einen schiefen Ring 
hat, ist zwar eine solche Deckung der Sporangien, wie bei den Hymeno- 
phylleen, Alsophila u. a, nicht vorhanden, aber das Sporangium ist von 
vornherein einseitig (dorsiventral) entwickelt und kurz gestielt, auch stehen 
die Sporangien ziemlich dicht. 

_ €. Brevicide Sporangien von symmetrischem Bau. (Mit geradem 
Ring.) 


Hier ist vor allem zu beachten, daß die Sporangien, selbst wenn sie 


in dichten Gruppen stehen, unabhängig voneinander sind. Sie sind meist 


langgestielt (Fig. 1181 /ı 
und reifen nicht zu gleicher 
Zeit (vgl. das auffallende 
Beispiel von Polyp. obli- 
quatum in Fig. 1116). Der 
vertikal verlaufende Ring 
hat also freien Spielraum. 
Er streckt sich zunächst 
gerade, biegt sich dann 


so weit, daß die beiden 
Enden des Ringes sich be- 
rühren), schnellt zurück und 
schleudert die Sporen fort. 
Häufig reißt dabei auch das 
Sporangium selbst an seiner 
Basis ab (so bei Piatyce- 
rium grande u. a.). 

Daß auch eine be- 
stimmte Aufrißstelle, das 
„Stomium“, vorhanden ist, 
ist bekannt; sehr häufig 
finden wir flache Zellen mit Fig. 1181. /. Platycerium grande, aufgesprungenes 
verdickten Wänden, die Sporangium,. J Saumzellen. II. Oberer Teil eines 
Saumzellen (S Fig. 1181 /J}. Sporangiums von Aneimia fraximifulia, R Ring, 5 Saum- 


Sie bewirken, daß der Riß zellen, Si Stomium. III. Querschnitt eines noch 


- - nicht ganz reifen Sporangiums von Osmunda regalis. 
an einer bestimmten IV. Mohria eafirorum, Sporangium von oben. 
Stelle und in bestimmter -  Sämtlich vergr. 
Richtung sich bildet; wenn 
die Einrißstelle einmal gegeben ist. reißen dann auch die hinter dem 
Saume gelegenen dünnwandigen Wandzellen durch. Durch Befeuchten 
und Wiederaustrocknen kann der Schnellvorgang öfters wiederholt werden. 
zn. wohl von Vorteil. Außerdem wird dadurch bedingt, daß die Sporangien von 
her abtro-knen, und ihre Sporen allu.äblich, nicht auf einmal losschleudern: bei den 
feuchten Standorten, wel-he die Hymen;phylleen bewohnen, ist es wichtig, daß jede 
Troekenperiode zur ausziebigen Sporenverbreitung benutzt wird. Damit hängt offenbar 
die Anordnung der Sporangien zusammen. 
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Die verschiedene im vorstehenden geschilderte Lage des Ringes der Farn- 


sporangien, aber namentlich auch die Tatsache, daß es Sporangien (z. B. bei 
Dennstaedtia apiifolia, Diacalpe) mit etwas schiefem, aber fast vertikalem 
Ring gibt, hat Anlaß gegeben zu phylogenetischen Spekulationen. 

Hat bei den Binzelnen Gruppen eine „Verschiebung“ des Ringes statt- 


eefunden oder nicht”? ) 


Mir scheinen zu einer Beantwortung dieser Frage derzeit and entech 
denden Tatsachen vorzuliegen. Solche hätten wir, wenn wir nachweisen ' 


könnten, daß wir auszugehen haben von einer bestimmten, schon differen- 
zierten Form, durch deren Umbildung dann andere entstehen. Eine solche 
Umbildune findet sich in manchen Fällen, wo ein Funktionswechsel 
stattgefunden hat. Aber viel häufiger dürfte sein, daß (die in dem Aufbau 
des Protoplasmas begründeten) „Entw icklungsmöglichkeiten“ unter dem Einfluß 
äußerer oder innerer formativer Reize sich von Anfang an nach verschie- 
denen Richtungen hin entfalten. Nehmen wir also ein „Ursporangium“ 
an, so braucht man ibm nicht eine bestimmte Lage der Ringes zuzuschreiben, 
sondern nur die Fähigkeit, die Wandzellen (im Ze mit der Lage 
des Sporangiums) in ‚größerer oder kleinerer Zahl zu verdicken und so zum 
Öffnungsapparat zu gestalten. Ein Hymenophyllumsporangium- z. B. braucht 
niemals eine andere Lage des Ringes besessen zu haben, als wir sie jetzt 
finden. Eine Verschiebung des Ringes anzunehmen, würden wir nur dann 
berechtigt sein, wenn wir Grund zu der weiteren Annahme hätten, daß die 
Lage und Gestalt der Sporangien früher eine andere war. Auch die Zweck- 
mäßigkeit allein kann uns nicht erklären, warum die Aufgabe, die Sporangien 
zu öffnen und die Sporen zu verbreiten, in so verschiedener Weise gelöst 
ist. Ein Osmunda-Sporangium würde auch mit einem Gleicheniaceen- oder 
Schizaeaceenring gut funktionieren. Es kommen offenbar hier wie überall die 
„innere Konstitution“ der Pflanze einerseits, die Zweckmäßigkeit andererseits 
in Betracht — also dieselben Beziehungen, die auch bei der Besprechung der 
Sporenverbreitung der Moose ern waren. 

Was wir zunächst bei einer Anzahl von Sporangien nachweisen können, 
ist die Beziehung der Lage und Gestalt zur Öffaungsweise, bei allen ne 
Fragen haben wir es mit "Hypothesen zu tun. 

Der Bau der Sporangienwand ist ein bei den verschiedenen Pteridophyten- 
formen offenbar sehr konstanter. 

Doch gibt es auch Arten, welche darin variieren ;. das auffallendste Bei- 
spiel ist Öeratopteris, bei welcher sich alle Abstufungen von einem „vollstän- 
digen vertikalen“ Ringe bis zu dessen Fehlen !) finden. Bei einem von mir 
in Britisch-Guiana gesammelten Exemplare ?) z. B. besteht der Ring meist aus 
fünf bis sechs Zellen, in der übrigen Sporaugienwand. ist er nicht zur An- 
legung gelangt. Ein derartiger rückgebildeter Annulus ist für die Verbreitung 
der Sporen kaum von Bedeutung. Zwar sind uns die Ursachen dieser Va- 
rıation unbekannt (vgl. p. 1159), aber es ist, wie mir scheint, biologisch ver- 
ständlich, daß der Annulus verschwinden ne bei einem Farn, der, auf dem 
Wasser amend, seine Sporen nicht weit auszustreuen braucht. da sie 


S, Vgl. Hooker, Species filicum, II, p. 236. Ar 

2) Diese von Hooker und GeEVILLE (le. fil., Taf. 97) als „Parkeria pteridioides“ 
bezeichnete Form ist doch wohl verschieden von der in unseren Gewächshäusern kulti- 
vierten Ceratopteris. Wenigstens war ich nie. imstande, aus der letzteren die eigentüm- 
lichen schwimmenden Formen mit mächtig angeschwollenen Blattstielen zu erzielen, 
wie ich sie in Britisch-Guiana antraf. lie Frage ist experimentell näher zu prüfen ; 
aus anderen Tropenländern sind — abgesehen etwa von C. eornuta (vgl. p. 1059) — 
meines Wissens Ahnliche Formen nicht beschrieben, es ist also in Südamerike vielleicht 
eine besondere Forın dieses Farukrauts zur Entwicklung gelangt. 
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durch Wasserströmungen leicht verbreitet werden können. Außerdem ist 
Ceratopteris durch seine reichliche ungeschlechtliche Vermehrung von der 
Sporenverbreitung viel weniger abhängig als die meisten anderen Farne. Die 
genannte Erscheinung bedarf aber um so mehr der näheren Untersuchung, als 
bei den Ceratopteris-Sporangien auch sonst die Beziehungen der Ringlagerung 
zur Sporangiengestalt ziemlich dunkel sind. Auch in seiner Struktur weicht 
der Ring von dem der Polypodiaceen ab, er besteht aus sehr zahlreichen, 
niederen und breiten Zellen. Bei der Öffnung der Sporangien werden nur 
wenig Sporen fortgeschleudert, die meisten bleiben (wenn man eine Sporophyll- 
fieder in umgekehrter Lage beobachtet) im Sporangium liegen, eine Tatsache. 
die wieder darauf hinweist, daß die Sporenverbreitung hier in etwas anderer 
Weise erfolgt, als bei den gewöhnlichen Landfarnen. 

Dafür, daß auch bei Landfarnen eine teilweise Verkümmerung des Annulus 
stattfinden kann, bietet Loxsoma'!) ein lehrreiches Beispiel. Der Ring ver- 
läuft’schief zur Längsachse wie bei den Cyatheaceen. Aber nur der Teil des 
Ringes, welcher ganz frei liegt (A Fig. 1182, vgl. namentlich auch Fig. 1132), 
ist als tätiger Ring ausgebildet. Durch 


zugekehrten Seite des Sporangiums wird 
es bedingt, daß der untere Teil des 
Ringes zwischen den anderen Sporangien 
versteckt bleibt. Er unterscheidet sich 
zwar noch durch die Gestalt seiner Zellen 
(A Fig. 1182) von den übrigen Wand- 
zellen. aber die Zellen verdicken ihre 
Wände nicht mehr. Damit in Beziehung 
steht, daß auch die Öffoungsweise der Spor- 
angien eine andere ist als bei den Uya- 
Fheacson, denen sich die Gattung anschließt. | 
| 


Der Ring reißt meist in seiner Mitte ent- 

zwei oder löst sich von der Sporangien- 

wand ganz ab. Dadurch entsteht ein Loch. L IL 

aus Kleben u er eerennllelt Fig. 1182. ]. Seitenansicht eines der 
werden können. Es liegt hier eine Rück- Pjacenta ansitzenden Sporangiums von 
bildung der Sporangien vor, mit der die Loxsoma Cunninghami. 4 der ausge- 
geringe Verbreitung der Gattung in Be- bildete. A, der verkümmerte Teil des 
ziehung stehen mag. (Betr. der abweichen- Annulas. 

den Auffassung BOwERs s. BOWER, Stu- 

dies in the phylogeny of the Filicales. Iil. On Metaxya ete. |Ann. of botany, 
‘Vol. XXVI 1913].) 


s 11. Entwicklung der Sporangien. 


Die Entwicklungsgeschichte hat gezeigt, daß alle Sporangien eine der 
Hauptsache nach übereinstimmende Entwicklung durchlaufen ?). Vor allem 
ist. charakteristisch, daß sämtliche Sporen, wie bei den Bryophyten, her- 
vorgehen aus Sporenmutterzellen, die (unter „Reduktion der Chromo- 


‘somenzahl“) sich teilen in vier Toochterzellen °). 


Ein Bporangium mittlerer Entwicklung besteht 1. aus einer von einer 
’) Vgl. Goeser, Loxsoma usw., Flora 103 (1913) p. 33H. 

®2) Go&BEL, Beitr. z. vergl. Entwieklunzsgesch. d. Sporangien, Bot. Zeitung 1880—82. 
®) Das letztere und ebeuso die übereinstimmende Entwicklung der Mikrosporen bei 


den Samenpflanzen wurde von H. Mont, festgestellt (vgl. p. 904). 
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(je nach den Einzelfällen verschiedenen) Anzahl von Zellschichten zusammen- 
gesetzten Wand'); 2. einem inneren (ewebe, dessen Zellen dicht mit 
Protoplasma erfüllt sind und sich später zu Sporenmutterzellen gestalten 
— es soll als sporogener Zellkomplex bezeichnet werden; 3. einer 
oder mehreren Zellschichten von charakterischem Aussehen, welche den 
sporogenen Zellkomplex umhüllen. Diese Hüllzellen zwischen sporogenem 
Zellkomplex und Sporangienwand werden als Tapetenzellen, in ihrer 
Gesamtheit wohl auch als Tapete bezeichnet. Wir sehen z. B. in der in 
Fig. 1185 rechts abgebildeten Sporangium von Selaginella eine, in dem 
Sporangienlängsschnitt von Botrychium (Fig. 1170) mehrere Schichten von 
Tapetenzellen. 

Ihre Bedeutung ist eine ernährungsphysiologische. Sie liefern den 
Sporenmutterzellen Bildungsstoffe, namentlich auch später für die Aus- 
bildung der äußeren Sporenhüllen. Bei den Farnen werden die Wände 
der Tapetenzellen aufgelöst, ihr Plasma mit den (oft durch direkte Kern- 
teilung vermehrten) Kernen wandert zwischen die isolierten Sporenmutter- 
zellen oder ihre Tochterzellen ein und wird von diesen aufgebraucht. Bei 
Selaginella und Isoetes dagegen bleiben sie bis zur Sporenreife erhalten, 
sie sondern hier offenbar gelöste, von den Sporenmutterzellen verwendete 
Stoffe ab und haben wie auch anderwärts die Aufgabe, die von der Spor- 
angienwand zugeführten Baumaterialien in verwendbare Form überzuführen. 

Es scheint, daß wir zweierlei Arten von „Tapeten“ unterscheiden 
können (die wahrscheinlich durch Übergänge miteinander verbunden sind). 
Die Farne, Equisetinen und die Mikrosporangien mancher Samenpflanzen 
haben typisch eine Plasmodialtapete, d. h. die Tapetenzellen zeigen 
die oben erwähnte Auflösung ihrer Wände und Einwanderung des Inhalts 
zwischen die Sporenmutterzellen oder ihre Tochterzellen. Die Sporangien 
der Lycopodiaceen und noch ausgesprochener die der Selaginellen (und 
Isoeten) haben eine Sekretionstapete, eine Plasmaeinwanderung 
zwischen die Sporenmutterzellen findet nicht statt. 

Es mag also besonders betont sein, daß der Begriff „Tapetenzellen“ 
kein morphologischer ist, sondern ein funktioneller, wie schon in des Verf. 
Vergl. Entwicklungsgeschichte p. 384 hervorgehoben wurde. Demgemäb 
ist auch ihr Ursprung kein einheitlicher. 


Die Tätigkeit des aus der Verschmelzung der Tapetenzellen hervorge- 
gangenen Periplasmodiums ist neuerdings von HANNIG genauer verfolgt worden ?). 
Danach stellt das Periplasmodium eiren lebenden Protoplasten dar, der mit 
einer „Baufähigkeit“ begabt ist?). Diese äußert sich namentlich dann, wenn 
aus dem Periplasmodium eigenartige Hüllen der Sporen lan (vgl. 
p. 1162). Es sei nur der eigenartigste Fall, der von Azolla, hier kurz erwähnt. 

Im Mikrosporangium sind 16 len, zwischen welche das 
Periplasmodium eindringt. Die 64 Tochterzellen werden nach ihrer Vereinze- 
lung im Periplasmodium gleichmäßig verteilt (Fig. 1183); auch die Periplas- 
ınodiumkerne erfahren eine gleichmäßige Verteilung. Das Periplasmodium 
wächst und lagert Reservestoffe ab. Dann bildet sich eine Anzahl Vakuolen, 


y Ist die Sporangienwand mehrschichtig, so bezeichnen wir im folgenden die 
unter der äußersten Schicht derselben liegenden Zellen als Schichtzellen (abgekürzt 
für Wandschichtzellen). 

2, E. Hannıg, Über die Bedeutung der Pteriplasmodien, I—II. Flora 102 (1911); 
Über das Vorkommen von Perisporien bei den Filicinen nebst Bemerkungen über die 
systematische Beıleutung derselben, Flora 103 (1911). 

®) Dieser Schluß ist wohl kaum zwingend, denn es fraet sich, ob das Periplasmo- 
dium in seiner Tätigkeit nicht ganz von den Sporen abhängt. 


II. Pteridophyten. 1183 


deren jede ungefähr die gleiche Zabl Sporen einschließt. Innerhalb der Va- 
kuolen entstehen zwischen den Maschen eines feinen Plasmanetzwerkes die 
Wabenwände der „Massulae“. Diese vereinzeln sich nach dem Zerfall des 
Mikrosporangium inı Wasser. Aus der Wand der Wabenwände stülpen sich 


Fig. 1185. Azolla (nach Hannıc). Zwei junge Mikrosporangien. Sp Sporen, V Va- 
kuolen des Periplasmodiums, in welchem die Sporen liegen. P Periplasmodium. 


handschuhfingerförmige Fortsätze aus, die zu den „Glochidien“ werden (Fig. 
1184). Ahnliche Vorgänge, wie die hier nur kurz angedeuteten, spielen sich 
in den Makrosporangien ab, in denen aber nur 8 Sporenmutterzellen vorhanden 
sind und von 52 „potentiellen“ 

Makrosporen nur eine einzige £ 

sich weiter entwickelt. Ihre AN 

(bier nicht näher zu schildern- [ 
' den) Schwimmkörper entspre- 
chen den „Massulae“ der Mikro- 
sporangien, haben aber keine 


"Glochidien. 


Wo der sporogene Zell- 
komplex einen größeren Um- 
fang erreicht, finden wir häu- pe 
fig Einrichtungen, welcheeine „F"N 
ausgiebigere Nahrungszufuhr 
ermöglichen. Diese bestehen 
(wie früher !) hervorgehoben) 
einerseits in einer Ober- 
flächenvergrößerung des spo- 


rogenen Zellkomplexes, ande- Fig. 1184. Glochidienanlagen von Azolla. 
rerseits darin, dab einzelne (Nach Hanni.) 

— in extremen Fällen sehr 

zahlreiche — Zellen oder Zellgruppen steril werden und zur Nährstoff- 


zufuhr für die fertilen dienen. 
Ersteres ist z. B. der Fall in den Sporangien von Lycopodium cla- 
vatum, annotinum u. a. Wir sehen hier den sporogenen Zellkomplex ge- 


%) Auf die Beziehungen zwischen der Gestaltung des sporogenen Zellkomplexes 
und seiner Ernährung wurde vom Verf. unter anderem in der Abhandlung „On the 
simplest form of moss“ (Aunals of botany, VI (1892), p. 358) hingewiesen. 
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krümmt und dadurch mit zahlreicheren sterilen Zellen, namentlich an 
seiner Basis, im Zusammenhang. | 

lietzteres findet sich in auffallendster Weise bei den großen breiten 
Sporangien von Isoetes, die durch-etzt sind von den „Trabeculae“, sterilen 


Gewebszügen, deren Auftreten durch die Größe der Sporangien verständ- 


lich wird. Sie werden (wie a. a. OÖ. hervorgehoben wurde) der Nährstoff- 
zufuhr zu den sporogenen Zellen dienen, außerdem erleichtern sie vermöge 
ihrer Intercellularräume auch den Gasaustausch. 

(sanz ähnliche Einrichtungen hat Bower für Lepidodendron nachge- 
wiesen. Unregelmäßig angeordnete sterile Zellen fand derselbe Autor 
auch im sporogenen Gewebe von Equisetum, 'Timesipteris und Psilotum, 
ebenso bei Ophioglossum, wo Rostowzew schon Analoges angegeben 
hatte. - 
Doch dürfte es sich dabei teilweise um abnorme Vorkommnisse 
handeln. Wenigstens konnte Lupwiss!) bei E. limosum, giganteum, 
(Schaffneri) und palustre von einem Sterilwerden von Sporenmutterzellen, 
die nach BowEr zur Ernährung der jungen Sporen Verwendung finden 
sollen, nichts bemerken. 

Die Entwicklung des sporogenen Zellkomplexes ist dadurch merkwürdig, 
daß er schon sehr frühzeitig in der Entwicklung des Sporangiums in seinen 
ersten Anfängen erkennbar ist. Es tritt durch ihren reichen (und wahr- 
scheinlich auch qualitativ besonders ausgebildeten) Inhalt hervor eine 
Zelle, Zellreihe oder Zellschicht, aus deren Teilungen der sporogene Zell- 
komplex hervorgeht. Diese „Urmutterzellen“ wurden als Archespor be- 
zeichnet. | 

Betrelfs der Abgrenzung des Archespors sind für manche Pterido- 
phyten die Meinungen geteilt; bei den leptosporangiaten Fiarnen, Botry- 
chıum, den Marattiaceen und den 
isosporen Lycopodiaceen ist sein 
Vorhandensein jetzt allgemein zu- 
gegeben. Auch bei Equisetum 
hat Hannısc das Verhalten ge- 
mäß meinen alten Angaben ge- 
funden. Um was es sich handelt, 
mag ein Beispiel erörtern. | 

Die Fig. 1185 zeigt oben 
links einen Längsschnitt durch 
ein junges Sporangium von Sela- 
ginella, a ist dabei nach meiner 
Auffassung eine Archesporzelle 
(in Wirklichkeit liegen der fla- 
chen Gestalt des Sporangiums 


Fig. 1185. A und 5 Selaginella spinulosa, entsprechend mehrere Archespor- 


Längsschnitt durch ein sehr junges und ein : Tran 
älteres Sporangium. Ü Archespor mit sporogenen zellen nebeneinander, mE Tan- 
Zellkomplexen schattiert. _ sentialschnitte zeigen). Die Spor- 


angienwand wird später durch 
Spaltung zweischichtig. Nach Bower findet die Abtrennung der Wand vom 
Archespor nicht so frühzeitig statt, wie ich es angenommen hatte, die Zelle ? 
würde aus einer Teilung der Außenzellen hervorgehen und sich mit an 
der Bildung des’ sporogenen Zellkomplexes beteiligen. Ich habe diese 
Frage nicht aufs neue untersucht und verweise deshalb auf die sehr ein- 


!) Flora 103 p. 403. 
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gehenden Abhandlungen Bowers,; welche meine alten — vor der Zeit 
der Mikrotomtechnik ausgeführten — Untersuchungen vielfach ergänzt 
und teilweise wohl auch berichtigt haben. Nach Bower ist in manchen 
Fällen die Abgrenzung des Archespors weniger scharf, als es angenommen 
hatte; er glaubt, daß z. B. bei Equisetum arvense und Isoetes sporogene 


‘ Zellen auch von denen geliefert werden können, die ich als Anlage der 


Sporangienwand betrachtet hatte. Daß die Wand sich von den sporo- 
genen Zellen verhältnismäßig spät differenziert, hatte ich schon für Ophio- 
glossum angegeben. nach BowErs Untersuchungen kommt dies auch 
anderwärts vor. 


Die Entscheidung darüber ist nicht leicht, und die späteren Angaben 
lauten verschieden. So bestätigen Fr. Lyox') und KANTSCHIEDER ?) im 
wesentlichen meine alten Angaben über Selaginella (weichen also von denen 
Bowers ab). Nur meint KAxTScHIEVER der sporogene Zellkomplex er- 
halte eine Vermehrung durch Zellen des Sporangienstieles — was nicht 
wahrscheinlich ist. Dexko?°) dagegen konnte ein „Archespor“ überhaupt 
nicht auffinden. Die von ihm abgehildeten Schnitte scheinen aber nicht 
median geführt zu sein. Man sieht übrigens auf gefärbten Mikrotom- 
schnitten die Differenzierung der Zellkomplexe meist weniger deutlich 
als auf Schnitten, welche vorsichtig mit Kalilauge behandelt sind, eine 
Methode, die neuerdings mit Unrecht sehr wenig mehr benützt wird. 

Was die erste Änlegung der Sporangien betrifft, so wurde unter- 
schieden zwischen Eusporangien und Leptosporangien. Erstere gehen aus 
einer oberflächlichen Zellgruppe hervor und haben eine, wenigstens der 
Anlage nach mehrschichtige Wand, letztere entspringen einer einzelnen 
Zelle und haben eine einschichtige Wand. 


Leptosporangien kommen nur bei den leptosporangiaten Farnen vor, 
alle übrigen Pteridophyten sowie die Samenpflanzen haben Eusporangien. 
Daß auch diese Unterschiede keine absoluten sein werden, ist von vorn- 
herein zu erwarten, es wurden früher schon (Vergl. Entwicklungsgesch.) 


die Osmundaceensporangien als ein wahrscheinliches Bindeglied zwischen 


beiden Sporangienformen betrachtet. 


Indem ich betreffs dieses Überganges auf die schematische Figur ver- 
weise (Fig. 1186) möchte ich nur zweierlei hervorheben: 


1. Den Stiel der Sporangien kann man bei den eusporangiaten Farnen 


(wo er nur sehr wenig entwickelt ist). als einen Auswuchs des Sporophylis 


betrachten. Auch bei den leptosporangiaten Farnen erscheint dies zu- 
lässig. Man muß dann allerdings annehmen, daß zunächst ein „Podium“ 
für das Sporangium geschaffen wird, ähnlich etwa wie das bei den Makro- 
gametangien der Laubmoose geschieht. Diese Annahme stimmt damit, 
daß zuweilen auch bei leptosporangiaten Farnen der Sporangienstiel „ver- 
grünen“ kann. 

Ein solcher Fall ist in Fig. 1157 von Leptochilus ceylanicus dar- 
gestellt. Man findet den Sporangienstiel zu einem aus chlorophyllhaltigen 


-mit Spaltöffnungen versehenen Zellen bestehenden Zellkörper umgebildet. 


das Sporangium selbst reduziert oder abnorm ausgebildet. 


!) Fr. Lyox, A study of the sporangia and gametophytes of Selaginella apus ‚and 


'Selag. rnpestris, Bot. Gaz+tte, Vol. XXXII (1901). 


2) KAnNTScHIEDER, Beiträge zur Entwiceklungsgeschichte der Makrosporangien von 
Selaginella spinulosa, 34. Jahresber. des niederösterr. Landes-Real- und Overgymnasiums 
in Horn 

?) Dexko, Sporenentwicklung bei Selaginella, Beih. z. Bot. Zentralblatt XII (1902). 


1186 Spezielle Organographie. 


2. Die angenommene Ableitung der lueptosporangien von den 
massigeren Eusporangien stimmt überein mit dem für die Mikrogamet- 
angien p. 923ff. abgeleiteten Vorgang. 


a b c d 


Fig. 1186. Schema für die Sporangienentwicklung (nach Bower). | 
a Polypodium, b Ceratopteris, ce Alsophila, d Thyrısopteris und 
Trichomanes, e f Todea, g Angiopteris. 


Fig. 1187. Leptochilus ceylanicus, vergrünte Sporangien (nach E. Scuumann), 
(Eıwa 100 mal vergr.) 


Wenn man früher die leptosporangiaten Farne als die „typischen“ 
betrachtet, und als Ausgangspunkt der Farnreihe angesehen hat, so ist 
jetzt wohl alles darüber einig, daß sie an das Ende der Reihe zu 
setzen sind, wie das zuerst D. CAmPBELn betont hat. 


$ 12. Mikro- und Makrosporangien '). 


Wenn wir die Entwicklung der Makrosporangien der hetero- 
sporen Pteridophyten vergleichen mit der der Mikrosporangien, so sehen 
wir zwei Tatsachen von allgemeinem Interesse: 

1. Die Entwicklung der beiderlei Sporangienformen geht längere Zeit 
gleichartig vor sich, und zwar entspricht die Entwicklung der Mikro- 


ı) Vgl. p. 151. 
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sporangien der der Sporangien mit nur einerlei Sporen, während in den 
Makrosporangien eine Zablenverminderung oder Verkümmerung von 
Sporen bzw. Sporenmutterzellen, also eine Hemmung stattfindet. 

Die Makrosporangien zeigen in ihrer Entwicklung also deutlich, dab 
sie abzuleiten sind von solchen, die eine größerere Anzahl von Sporen 
‘ zur Ausbildung brachten, als dies jetzt der Fall ist. Tatsächlich sind 
nicht nur bei fossilen Formen eine größere Anzahl von Makrosporen be- 
kannt), sondern auch bei lebenden Arten kommt gelegentlich eine größere 
Anzahl als die normale vor. 

Die Selaginella-Makrosporangien haben normal nur vier Makrosporen. 
selegentlich treten solche mit 8 und 16 auf. eine Art Mittelbildung 
zwischen Makro- und Mikrosporangien ?). 


2. Unter den jetzt lebenden heterosporen Formen findet insofern 
eine Abstufung statt, als die Makrosporangien von Salvinia und den 
Marsiliaceen noch sämtliche sporogene Zellen zur Tetradenbildung ge- 
langen lassen. Von den sämtlichen Tetraden bildet aber nur eine einzige 
eine der vier Tochterzellen zur Makrospore aus. 

Außerdem ist die Zahl der Makrosporenmutterzellen im Makrospor- 
angıum (8) nur halb so groß als die der Mikrosporenmutterzellen (16). 

Wenn auch bei den heterosporen Farnen .nur Eine Makrospore in 
jedem Makrosporangium vorhanden ist, ist die Heterosporie doch weniger 
weit fortgeschritten als bei Selaginella, wo 
sich vier einer Tetrade entstammende Ma- 
krosporen finden. 

Hier ist die Entwicklung der Makro- 
sporangien dadurch ausgezeichnet, daß ge- 
wöhnlich nur eine Zelle des sporogenen 
. Zellkomplexes zur Tetradenbildung gelangt. 
Fig. 1188 zeigt ein Makrosporangium, in 
welchem die Zellen des sporogenen Zell- 
komplexes sich voneinander losgelöst haben. 
Eine ist größer und inhaltsreicher als die 
anderen. Diese ist die Makrosporenmutter- 
zelle, welche sich in vier Tochterzellen 
teilt. Es kann wohl keinem Zweifel unter- 
liegen, daß die steril und ungeteilt ge- 
bliebenen ®) Sporenmutterzellen mit zur Fie. 1188. Längsschnitt durch ein 
Ernährung der begünstigten verwendet junges Makrosporangium von Sela- 
werden, wenngleich Reste sich lange er- ginellaerythropus. Die Makrosporen- 


Gt 
Z 


halten mutterzellen sind vereinzelt, eine 
A h dürf Bi daß zentral geleg-ne größere ist die, 
Be @uEIen WIE WODL annehmen, 2 welche sich teilen wird. 


eigentlich jede sporogene Zelle imstande 
wäre, zur fertilen zu werden. und daß die Verhältnisse hier einiger- 


®) Wie z. B. schon Sacas richtig angegeben hat; die Angabe von D. Campepriıı. 
(Mosses and ferns, p 504), daß die Differenzierung der Makro«porenmutterzelle erst 
nach der Tetradenteilung sämtlicher Sporenmutterzellen eintrete, beruht — wenigstens 
für die von mir untersuchten Arten — auf einem Irrtum. 
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maßen ähnlich liegen wie bei den Bienen, deren weibliche. Larven po- 
tentiell alle sich zu Königinnen entwickeln können, ‚während in Wirk- 
lichkeit dies meist nur bei einer besonders gut gefütterten geschieht. 
Allerdings scheint bei Selaginella, soweit meine Beobachtungen reichen, 
die begünstigte Zelle eine der annähernd in der Mitte des Sporangiums 
velegenen zu sein. Selbst wenn sie keine Stoffe aus den steril bleibenden 
Sporenmutterzellen aufnehmen sollte), würde sie übrigens in der Er- 
nährung begünstigt sein, da ihr allein alle von den Tapetenzellen gelieferten 

Materialien zuströmen. $ie ist übrigens schon vor Auflösung des sporo- 
genen Zellkomplexes kenntlich ?). 

Immerhin sehen wir bei Selaginella die Differenzierung der Makro- 
sporenmutterzelle auf einem früheren Stadium der Entwicklung vor sich 
gehen als bei Isoetes, bei welcher in den Makro- und Mikrosporangien 
eine weitere Annäherung an das Verhalten der Samenpflanzen erfolgt. 
Diese von mir früher schon vertretene Auffassung muß ich auch nach 
späteren Untersuchungen an Isoetes Hystrix und I. lacustis festhalten. 

Der Widerspruch, welchen Fırrına®) und SMITH?) gegen meine 
Darstellung erhoben haben, bezieht sich auf nebensächliche Punkte, die 
Anordnung der Zellen, die Frage, wann die Trennung von Wand und 
Inhalt eintrete usw. In der „Vergl. Entwicklungsgeschichte* (welche 
SMITH nicht berücksichtigt hat) habe ich angegeben, daß aus dem Arche- 
spor ein (aus annähernd rechtwinklig gegen die Sporangienoberfläche 
verlaufenden Zellen zusammengesetzter) Zellkomplex hervorgehe, der zu- 
nächst aus gleichartigen Zellen bestehe. Einzelne Zellreihenkomplexe aber 
verlieren ihren reichen protoplasmatischen Inhalt und bleiben‘ auch im 
Wachstum hinter den anderen zurück; sie werden bald als Trabeculae 
kenntlich. 

‘Ich kann nicht finden, daß Smırt#’s Darstellung davon in einem 
wesentlichen Punkte abweicht. Er findet die Anordnung der Zellen 
weniger regelmäßig. Ohne Zweifel variiert diese. Bei Isvetes Hystrix 
z. B. verlaufen sie in (annähernden) Reihen, die schief nach der Basis 
des Sporangiums hin gerichtet sind. Auch habe ich nirgends die Spor- 
angien als gekammerte bezeichnet oder als zusammengesetzte (was SMITH 
als Konsequenz meiner Angaben bezeichnet), und die Trabeculae aus- 
drücklich als steril gewordenes sporogenes Gewebe betrachtet. Die 
Tapetenzellen werden wie bei Selaginella nicht aufgelöst. 

‚-. Betreffs der Makrosporangien hatte ich angegeben, daß auf einem 
mittleren Stadium einzelne große, im Sporangium liegende Mutterzellen 
vorhanden seien. Dies ist auch der Fall (Fig. 1189), unrichtig war, wie 
die Untersuchungen der genannten Autoren gezeigt haben, die Angabe, 
daß die Makrosporenmutterzellen auf die umgebenden Zellen eine zer- 
störende Wirkung ausüben. Ich finde auch jetzt wieder Stadien, in denen 
die Makrosporenmutterzellen von der Oberfläche durch zwei, resp. durch 
drei Zellen getrennt sind (Fig, 1189). Diese hatte ich als aus Teilung 


‘) Daß in den Mikrosporangien von Sel. helvetica und denticeulata Sporenmutter- 
zellen zugrunde gehen, wurde früher hervorgehoben. und auch neuertlings (z. B. von 
DExko) wieder angeg+ben (Vergl. Entwicklnngsgesch., p 389). Dies zeiet gleichfalls, 
daß die Verschie-lenheit von Mikro- und Makrospvrangien nur eine graduelle ist. 

2) Vgl. auch Fırrıne a. a. 0. 

?) Fırrıns, Bau und Entwicklungsgeschichte. der MulTDEpE von Isoetes und 
Selaginella, Botan Zeitung 140. 

a. Syırth, The strnetnre and development of the sporophylis and of Isoetes. 
Bot. Gazette, 'val. 29 (1960), p. 225 und 323. 


un Ze 


a 


II. Pteridophyten. 1189 


einer Archesporzelle, welche auch die Makrosporenmutterzelle liefert, 
stammend betrachtet und kann nichts finden, was diese Auffassung als 


irrig erweisen würde. Indes halte ich 
diesen Punkt, wie erwähnt, für einen 
nebensächlichen: für wichtiger halte ich 
die Tatsache, daß in den Makrosporan- 
gien von Isoetes die Zellen, welche 
nicht zu Sporenmutterzellen wurden, 
sich weiter teilen, aber nicht mehr, 
wie Sporenmutterzellen dies tun, sondern 
viel mehr einen vegetativen Charakter 
annehmen, als die von Selaginella. In 
den Makrosporangien von I. Hystrix 
treten, wie ich in Übereinstimmung mit 
SmrtH finde, übrigens anfangs eine An- 
zahl durch ihre Größe auffallende Zellen 
hervor, die aber nicht alle zu Makro- 
sporenmutterzellen werden. Die steril 
bleibenden teilen sich offenbar weiter. 


Fig. 1189.  Isoetes lacustris. Teil 
eines Längsschnittes durch ein junges 
Makrospuorangium. Die Makrosporen- 
mutterzellen (punktiert) fallen du:ch 
Größe und dichten Plasmagehalt auf. 


Hierin, nicht in den Zellanordnungsverhältnissen liegt, wie mir scheint, 
das Interesse, welches die Sporangienentwicklung von Isoetes darbietet. 
Sie zeigt eine weitere Annäherung an das Verhalten der Makrosporangien 
der Samenpflanzen, &ine Annäherung, die sich auch darin ausspricht, 
daß Makro- und Mikrosporangien von Isoetes in einem früheren Stadium 


sich voneinander unterscheiden lassen, als die von Selaginella. 


$ 15. Aposporie. 


Schon im allgemeinen Teile wurde 
wiederholt auf die Aposporie hingewiesen 
(p: 430, 418). Hier genügt deshalb eine 
kurze Erwähnung dieser Erscheinung. 

DruErY hat zuerst gefunden, daß bei 
einer Form von Athyrium filix femina („cla- 
rissima“) eine Hemmung der Sporenbildung 
und Entwicklung von Protliallien aus den 
Sporangien ohne Vermittlung von Sporen 
eintrat. 

Eingehender untersucht wurde die Er- 
scheinung von BowER, von welchem auch 
die Bezeichnung „Aposporie“ stammt. Er 
fand, daß die Hemmung der Sporangien- 
entwicklung auf verschiedenen Stufen ein- 
treten kann, und eine apospore Weiterent- 
wicklung der Sporangien (aus denen Pro- 
thallien auswachsen) um so vollständiger ein- 
tritt, je früher diese Hemmung erfolgt. Bei 
den Sporangien, welche in ihrer „normalen“ 
Entwicklung am weitesten fortgeschritten 
sind, erfolgt keine Weiterentwicklung oder 
nur am Stiele. Dabei ist von besonderem 
Interesse, daß das Archespor (d. h. die 
tetraedrische Zelle, aus der Tapetenzellen 


Fig. 1190. Athyrium filix femina 
f. clJarissima. Abnorme Sporangien 
teils im optischen Durchschnitt (7, 
IT), teils in Außenansicht (1/1, IV). 
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und sporogener Zellkomplex hervorgehen) an der vegetativen Weiter- 
entwicklung keinen Anteil nimmt. Wir dürfen dies mit als ein 
Anzeichen dafür ansehen, daß es von den übrigen Zellen der Sporangien- 
anlage sich unterscheidet, ähnlich wie wir sahen, daß eine vegetative 
Weiterentwicklung eintreten kann an den Wandschichten des Antheridiums 
oder der Archegonien, nicht aber an den Spermatozoidmutterzellen usw. 
(p- 930). Die Prothallien, welche aus diesen Sporangien hervorgehen, pro- 
duzieren äußerlich normale Sexualorgane. 

Bei Polystichum angulare var. pulcherrımum geht die Aposporie 
noch weiter. Wir finden hier Prothallien entspringen aus den „ge- 
hemmten“ Sporangien, von der Basis des Sorus, von der Oberfläche der 
Blattfiedern oder von der Blattspitze. Die Sporangienbildung ist dann 
also ganz ausgeschaltet. Ebenso ist es bei Scolopendrium vulgare var. 
crispum Drummondae Bei Lastraea pseudomas var. cristata fand 
DruErY schon an Keimpflanzen die Blattspitzen in Prothallien auswachsen, 
er beschreibt Keimpflanzen, bei welchen die Primärblätter bestanden aus 
aufrechten, an Stielen (die wohl Blattstielen entsprachen) stehenden Pro- 
thallien. | 

Bezüglich der künstlich herbeigeführten Aposporie sei auf das p. 422 
(sesagte verwiesen. Es bedarf noch eingehender Untersuchung um fest- 
zustellen, welche Bedingungen dafür maßgebend sind, ob an abgetrennten 
Primärblättern von Farnen Prothallien oder Adventivsprosse entstehen. 

Zur Aposporie im weiteren Sinne kann man auch das p. 1073 ge- 
schildete Verhalten der Isoetes aus dem Longemer See rechnen, nur dab 
hier am Sporophyten nicht ein Gametophyt auftritt, sondern die Sporangien- 
bildung ganz oder teilweise unterdrückt ist, während die Fortpflanzung 
durch blattbürtige Sprosse gesichert ist. 

Ein Auftreten des Gametophyten am Sporophyten (also Aposporie 
im engeren Sinne) ist bis jetzt bei keinem heterosporen Pteridophyten be- 
obachtet worden. Es würde hier natürlich von besonderem Interesse sein, 
da anzunehmen ist, daß derartige entstandene Gametophyten von den aus 
Sporen hervorgegangenen sich wesentlich unterscheiden würden. Meine 
Versuche waren aber bei den genannten Pflanzen bis jetzt erfolglos. 


Nachträge. 
Zu p. 964. 


Die Beziehungen der verschiedenen Formen der Farnprothallien zuein- 
ander mögen hier nochmals hervorgehoben werden. 

Die zwischen Faden- und Flächenprothallien bedürfen keiner besonderen 
Erläuterung. 

Bei den Flächenprothallien ist zu unterscheiden zwischen einem vege- 
tativen und einem generativen Meristem. Letzteres ist das mit der 
Archegonienerzeugung betraute. Es geht aus dem vegetativen Meristem im 
Lauf der Entwicklung hervor. Die „Archegoniophore“ an den fadenförmigen 
Trichomanes-Prothallien bestehen nur aus generativem Meristem, können aber, 
wie meine Untersuchung von Trichomanes sinuosum zeigte, auch vegetativ 
auswachsen. Sie sind radiär ausgebildet wie auch z. B. die Makroprothallien 
von Selaginella, die in ihrem oberen Teile nur aus generativen Meristem be- 
stehen, das aber die Fähigkeit vegetativer Entwicklung nicht mehr besitzt. 

Bei den leptosporangiaten Farnen kann das generative Meristem ent- 
weder ein zwischen den beiden Prothalliumflügeln liegendes medianes oder 
ein seitliches sein. 

Die im Text angeführten Tatsachen zeigen deutlich, daß letzteres dann der 
Fall ist, wenn die Bildung des einen Flügels unterbleibt. Es gibt Prothallium- 
formen, bei denen dies regelmäßig der Fall ist. Das sind die Flächenpro- 
thallien von Hymenophyllum, die der Vittariaceen, sowie die von Anogramme. 
Wenn diese eine Verzweigung erfahren, so geschieht dies durch die Tätigkeit 


des vegetativen Meristems. Das generative — welches aus dem vegetativem 
'Meristem hier nicht nur einmal entsteht, wie bei den gewöhnlichen Farn- 
prothallien, sondern öfters aus ihm hervorgehen kann !) — aber liegt seitlich 


und zeigt so, daß die Prothallien doch eigentlich nur „halbe“ sind, d. h. 
solche mit Einem Flügel (der sich aber verzweigen kann) und einem seitlichen 
Meristem. 

Damit dürfte der Zusammenhang der verschiedenen Prothalliumformen, 
der bisher (auch in der 1. Aufl. d. B.) nicht allgemein erkannt war, noch 
klarer, als das im Text der Fall ist, zum Ausdruck gebracht sein. Die Pro- 
thallienbildung der Hymenophyllaceen stellt, was Hymenophyllum anbetrifft, 
einen Parallelfall zu der der Vittariaceen dar, ausgezeichnet durch die viel 


»), Vel. Gorser. Über epiphytische Farne und Museineen, Ann. du jard. bot. de 
Bnitenzorg VII (1887), wo die Gestaltung der Hymenophyllumprothallien erörtert ist. 
Seitlem sind zwar auch weitere Hymenophyliprothallien gefunden worden, indes ist 
nichts Wesentliches dazu gekommen. Es wäre aber sehr erwünscht, wenn die Pro- 
 thallienbildung namentlich der kleineren Hymenophyllum-Arten und ihr Zusammenhang 
mit denen von Trichomanes näher untersucht würde. 


#&oebel, Organographie der Pflanzen. 2. Aufl. Spez. Teil. 2. 76 


1192 Spezielle Organographie. 


stärkere Entwicklung des vegetativen Meristems. Diese hier durchgeführte 
Reihenanordnung der Prothallien unterscheidet sich von der früher (auch in der 
l. Aufl. d. B.) von mir gegebenen durch den Ausgangspunkt. Als solcher 
wurden früher die einem Moos-Protonema ähnlichen Trichomanes - Prothallien 
angenommen, denen jetzt die Fadenprothallien von Schizaea pusilla, rupestris 
u. a. an die Seite treten. Die Flächenprothallien wurden als Weiterentwick- 
lung der Archegoniophore betrachtet usw. Die Übereinstimmung der schein- 
bar so weit verschiedenen Prothallienformen trat auch bei dieser Anordnung 
hervor, doch wurde früher das Verhalten der Vittariaceen- und Hymeno- 
phyllum-Prothallien zu denen der Hauptreihe noch nicht genügend erkannt, 


Zu p. 1054. 


Zu den Farnen mit außerordentlich vereinfachter Blaitstruktur ist wahr- 
scheinlich Danaea crispa zu zählen. Nach den Mitteilungen WERCKLES bei 
Christ (Bullet. de l’herbier Boissier t. 4 (1905) p. 249) sind die Blätter 
„durchscheinend wie bei einer Hymenophyllee“, 


Zu p. 1065. 


Bezüglich der dort erwähnten N. Duffii sei noch hinzugefügt, dab sie 
von -LAUTERBACH auch auf Neu-Pommern (im Bismarckarchipel) auf dem 
Vulkan „Mutter“ in 800 m Höhe allerdings nur in Einem Exemplare — 
gesammelt wurde (ÖHRIST in SCHUMANN und LAUTERBACH, Flora der deutschen 
Schutzgebiete in der Südsee (1901) p. 120). Damit ist jedenfalls nachge- 
wiesen, daß diese 1874 von DurrF auf der Duke-of- York-Insel entdeckte 
Form eine weitere Verbreitung hat. Sie wurde bis zu meiner Mitteilung 
(Flora 97 (1907) p. 38) für eine „gute“ Art gehalten (auch von ÜHRIST a.a.0.). 
CHRIST ist (nach brieflicher Mitteilung) der Ansicht, daß die Ableitung von 
Nephr. cordifolia sehr zweifelhaft sei, „denn die Rhachis von N. Duffii ist 
gefurcht, opak, dicht spreuschuppig, sehr unähnlich N. cordifolia. Eher darf 
auf eine kleine Art, ähnlich N. Lauterbachii CHr. (a. a. O.) geschlossen 
werden, die in der normalen Form noch nicht gefunden ist.“ Übrigens be- 
schrieb CHRIST Nephr. Lauterbachii (von Kaiser-Wilhelmsland, Sattelberg) als 
Varietät von N. cordifolia, von der eine „Monstrosität* mit stumpfen und 
kraus fiederspaltigen Fiedern auf demselben Berg, wie N. Duffii gesammelt 
wurde. Die Verbreitung von N. Duffii ist um so interessanter, als sie bis 
jetzt nie mit Sporen beobachtet wurde. Entweder also muß sie öfters aus der 
(bis jetzt unbekannten) Normalform entstanden sein, oder das jetzige Vor- 
kommen ist auf die Zerstücklung eines ursprünglich zusammenhängenden Ver- 
breitungsgebietes zurückzuführen, in welchem eine einmal entstandene sterile 
Form leicht durch ihre ee in größerer Anzahl auftreten konnte. 

Übrigens wird sie jetzt vom Menschen in den Tropen als beliebte Zier- 
pflanze überall verbreitet. CHRIST erbielt sie z.B. von Oeara (Staat S. Paulo, 
Brasilien) und von Mangalore in Ostindien. 

Hoffentlich gelingt es, die Normalform noch aufzufinden oder keimfähige 
Sporen zu erzielen. 


Zu p. 1131. 


Die im Texte gegebene Auffassung des Lygodium-Indusiums entspricht, 
wie mir ein nochmaliger Vergleich mit der Aufiassung PRANTLs (Schizaeaceen 
p- 43) zeigt, durchaus dessen Standpunkt. Meine Kritik des letzteren in der 
1. Aufl. dieses Buches (p. 765 Anm.) beruhte also auf einem Mißverständnis, 
wie dort überhaupt die Ausführungen PRANTLs zu wenig gewürdigt wurden. 
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Um was es sich bei Lygodium handelt, wird auch dem, der die Gestal- 
en seihsitnisge nicht aus eigener Anschauung kennt, leicht aus folgender 
. Überlegung klar werden. Man denke sich die een Indusienhälften Ju und 
‚Jo'in.Fig. 1134 / auf der rechten Seite vereinigt und diese sehr viel stärker 
‚.wachsend als die der Fiederspitze zugekehrte linke, so wird man eine ganz 
‚ähnliche Ausbildung der Indusientasche erhalten wie bei Lygodium. Dabei 
‚ist besonders bemerkenswert, daß auch bei dem einzigen in der Indusien- 
‘tasche sitzenden Sporangium die Außenseite stark gefördert ist, wodurch ja 
‚eine Drehung der Sporangiumspitze um 90° zustande kommt. Es ist also bei 
Sporangium wie bei Indusiumtasche ein gleich gerichteter Wachstumsvorgang 
vorhanden. 

Diese Auffassung der Indusienbildung von Lygodium führt also auch sie 
auf den Typus zurück, der bei Thyrsopteris, Cibotium, Hymenophylleen, Lox- 
soma u. a. auftritt, von dem sich auch die anderen Ausbildungsformen ableiten 
lassen, womit natürlich über die Verwandtschaftsverhältnisse der Schizaeaceen 
noch nichts ausgesagt ist. Ebensowenig soll hier die Frage erörtert werden, 
ob bei den übrigen Schizaeaceen eine Verkümmerung von .Ju anzunehmen sei. 
: Doch dürfte kaum etwas im Wege stehen, wenn man Lygodium an den An- 
fang stellen will. 


Zu p. 113448. 


Da die Beziehungen der Sorusbildung der Salviniaceen zu der der Mar- 
siliaceen nicht ganz leicht zu überblicken sind, so seien sie hier nochmals zu- 
sammenfassend besprochen. 2 

. Vor allem ist zu betonen, daß die Übereinstimmung zwischen beiden doch 
eine größere ist, als es zunächst den Anschein hat. 

Zunächst stimmt die Sorusgestaltung ais solche in beiden Gruppen über- 
ein. Überall waren die Sori ursprünglich so gebaut, daß oben Makrospor- 

angien, unten Mikrosporangien standen. Das ist noch so bei Marsilia und 
der Anlage nach auch bei Azolla, Salvinia hat getrennte Makro- und Mikrosori 
gebildet. Auch in der Stellung zeigen sich Übereinstimmungen. 

Die Sori der Salviniaceen stehen am Ende von Blattfiedern, vom Indusium 
becherförmig umschlossen wie bei Trichomanes, Thyrsopteris u.a. Diese Fälle 
sind, wie im Texte ausgeführt wurde, nur dadurch von der Indusiumbildung 
von Cibotium (Fig. 1130) verschieden, daß auf letztere die Dorsiventralität 
des Blattes sich erstreckt. Wenn wir uns in Fig. 1130 das Blattparenchym 
wegdenken, so daß nur die Blattnerven mit terminalen Soris übrig bleiben, 
so würden wir also ein Bild gewinnen, das mit dem eines Sporophyllteiles 
einer Salviniacee mit mehreren Sporokarpien z. B. dem von Salvinia auriculata 
übereinstimmt, auch mit der Sporophylibildung von Azolla, nur daß der fertile 
Blatteil hier nur sehr wenig verzweigt ist. 

Aber auch ein Marsiliasporokarp läßt sich auf dasselbe 
Schema zurückführen. Auch hier entstehen die Sori am Blattrand. 
Nur sind sie nicht radiär, sondern stark in die Länge gezogen und auf die 
Oberseite eines Blattnerven verschoben. Die Blattfläche ist äußerst wenig 
entwickelt. Die äußeren Indusien bleiben wie bei Saccoloma elegans (Fig. 1155) 
miteinander in Zusammenhang. Ob man die Sori als am Ende von (sehr 
rudimentären) Fiederblättchen des Sporophylis befindlich betrachten will oder 
nicht, scheint mir von keinem größeren Belang. Jedenfalls stehen sie wie die 
der Salviniaceen am Ende von Nerven, und wir sahen im Texte, daß jedes 
Nervenende eines Farnblattes ontogenetisch „potentiell“ einer Fieder entspricht, 
ob sie nun wirklich als solche entwickelt ist oder nicht. Wie es sich bei den 
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Vorfahren der Marsiliaceen damit verhielt, dafür liegen derzeit keine Abhalte- 
punkte vor. 

Der oben gezogene Vergleich zwischen einem fertilen Cibotiumfiederbikkt- 
chen und einem Marsiliasporokarp (von dem sich das von Pilularia wesentlich 
nur durch die geringere Zahl der Sori unterscheidet) wird noch einleuchtender 
werden, wenn wir die Keimung der Sporokarpien betrachten. Hier sind die 
inneren Teile des Sporokarps durch Quellung von den äußeren, welche die 
Leitbündel usw. enthalten, losgelöst. Aber man kann deutlieh sehen, ‘daß 
zwei Reihen von Soris an einem Mittelteile befestigt sind, ganz ebenso wie 
dies in Fig. 1130 der Fall ist, wenn man sich alle Nerven, nicht nur 'fünf, 
fertil denkt. 

So ist es der Entwicklungsgeschichte gelungen, auch das schwierige Pro- 
blem der Marsiliaceensporokarpien zu lösen. ‚Diese stimmen in ihrem Aufbau 
mit den Sporophylifiedern anderer Farne überein, die randständigen Sori'er- 
fahren aber mancherlei eigentümliche Verschiebungen ; morphologisch wie öko- 
logisch sind diese nunmehr gut verständlich. 

Zu .JoHNSons Abhandlung möchte ich noch bemerken, daß ich nirgends 
die mir dort zugeschriebene Auffassung des Marsiliasporokarps ausgesprochen 
habe, „that it represents a simple leaflet or pinna with its edges folded in‘to 
meet at the ventral side of the capsule“. Diese — der alten Auffassung 
unifazialer Blätter entsprechende — Betrachtung findet sich bei A. BRAUN, 
welcher sehr wertvolle Untersuchungen über Marsiliaceen veröffentlicht hat, 
nicht bei mir. Ich halte sie für irrig. Auch kann ich mich der Auffassung 
JOHNSONs, daß das Sporokarp entspreche dem „petiole only of the sterile 
branch of a leaf“ nicht anschließen. Das Sporokarp hat ja selbst einen Stiel. 
Es geht hervor aus dem oberen Teil einer Blattfieder, an der die Sorusanlagen 
auftreten, ehe es zur Ausgliederung einer Blattspreite kommt, deren Ent- 
wicklung bei Pilularia ja ohnedies nicht stattfindet. Dieser obere Teil aber 
würde sich bei vegetativer Entwicklung zu einer Blattspreite gestalten, er 
entspricht nicht dem Blattstiel einer Laubblattfieder, so wenig wie ein Pilularia- 


blatt dem Blattstiel eines Marsiliablattes entspricht, sondern einem vollständigen 


Primärblatt dieser Gattung (vgl. p. 1045). 


Zu p. 1148. 


Wie aus den Ausführungen im Text hervorgeht, ist der Verf. der Mei- 
nung, daß auf die Indusienbildung innerhalb einer Gruppe nicht das Gewicht 
gelegt werden darf, das ältere und neuere künstliche Farnsysteme auf sie ge- 
legt haben, d. h. also, daß auch die Indusienbildung innerhalb einer natür- 
licben Gruppe Abänderungen erfahren kann. Auch darf man nicht von äußeren 
Habitusähnlichkeiten ausgehen, sondern muß den genetischen Aufbau im 
Auge behalten. Wenn z. B. Dies (ENGLER-PRANTL, Nat. Pflanzenfamilien 
I. 4, p. 122) meint, das Indusium von Thyrsopteris erinnere „außerordentlich 
an gewisse Cyathea“, so gilt das nur vom Habitus. In Wirklichkeit schließt 
sich das Indusium von Thyrsopteris eng an das von Dicksonia an (oder um- 
gekehrt!), während das von Cyathea — meiner Ansicht nach — eine ihm nur 
oberflächlich gleichende, gänz anders entstandene abgeleitete Bildung ist, die 
bei Diacalpe, Woodsia u. a. wiederkehrt. Eine Trennung der Dicksoniaceen von 
den Cyatheaceen, wie sie BOWER versucht hat, aber ist eine durchaus künst- 


liche. Sporangiengestaltung,, Anatomie und Habitus zeigen ebenso wie die 


Prothallienbildung, wie nahe die Gruppen zusammenhängen. 

Ebenso unnatürlich war, daß man früher die Verkümmerung des’ 'In- 
 dusiums benützte, um einen Farn von seinen Verwandten hinweg in eine 
andere Gattung zu versetzen. So hat z. B. BAKER eine Form von Diplazium 
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striatum als „Gymnogramme grandis* beschrieben — nur weil sie ohne In- 
dusium ist (CHzısT). In den verschiedensten Gruppen — selbst innerhalb 
einer Gattung — ist aber offenbar Verkümmerung von Indusien eingetreten. 

So gibt es indusienlose Formen von Athyrium ferulaceum, von Aspidium 
canescens u. a. Andere haben noch Spuren von Indusien — alles Tatsachen, 
welche die im Texte gegebene Ableitung der indusienlosen Farne von solchen, 
welehe Indusien besaßen als gerechtfertigt erscheinen lassen. 

Auch für das „Zusammenfließen“ von Soris ließen sich noch zahlreiche 
Beispiele anführen. So zeigt sich z.B. bei Polypodium caudiforme der Über- 
gang vom Polypodium- zum Gymnogramme-Sorus usw. 


Zu p. 1152. 

Bei Diplazium sagt Diets’) „An der untersten Ader /// beiderseits / an 
den übrigen entweder O oder nur an einer Seite ein Sorus.“ Diese Bezeich- 
nung halte ieh nicht für zutreffend. Im ersteren Fall liegt kein Doppelsorus 
vor, sondern ein einziger vollständig ausgebildeter aspidioider mit dem von Didy- 
mochlaena übereinstimmender Sorus, im letzten Fall nicht ein ganzer, sondern 
ein halber. Die beiden Bezeichnungen unterscheiden sich durch ihren Aus- 
gangspunkt: DiELS geht aus vom (einseitigen) Aspleniumsorus und fügt zu 
diesem auf der anderen Seite des Blattnerven einen zweiten. Meiner Ansicht 
nach ist auszugehen vom aspidioiden Sorus. Im ersteren Fall erhalten wir 
disjecta membra, im zweiten zusammenhängende Reihen. Wenn Dieıs, der 
auf den Zusammenhang der Indusienformen nicht eingeht, p. 150 von einer 
„Verwachsung des Indusiumrandes mit dem unterliegenden Blattgewebe“ spricht, 
so ist das ebenfalls darin begründet, daß er von Indusien mit schmaler auf den 
Nerven beschränkter Anheftung ausgeht. Das sind aber der hier vertretenen 
Auffassung nach nicht die ursprünglicheren Fälle. 

Die Terminologie ist eine Sache der Übereinkunft, organographisch von 
Interesse ist Zustandekommen und die Funktion des Indusiums. Ungeheuer- 
lichkeiten einzelner Systematiker, wie die Bezeichnung Sorus für die ganze 
Sporangienmasse vom Platycerium grande u. a. werden wohl mit der Zeit von 
selbst verschwinden, namentlich wenn man sich an den Begriff des Coenosorus 
gewöhnt hat, 


) a. a, 0. p. 225. 


Namen- und Sachregister zu Band 2. | 
(Ein * an der Zahl bedeutet Abbildung.) 


Abnorme Geschlechtsorgane bei 
Pteridophyten 930. 

Acrostichum peltatum, Sporangium, 
in welchem Sporen keimten 950*. 

— —., Sporophyllbildung 1125*. 

Adelothecium bogotense, Brutkörper- 
bildung 839*. 

— —, Hochblattbildung 800*. 

Adiantopsis radiata, Blattbildung 
1047*., 

Adiantum Edgeworthi, Knospenbil- 
dunz aus der blattspitze 1079*, 1080*, 
1081*. 

— —, Blattentwicklung 1040*, 

— macrophyllum, Stellung der Spor- 
angien 1156*. 

— reniforme, junges Blatt 1041*. 

Allorhiz 1008. 

Allosorus cerispus, 
Fiederblättchen 1124*. 

Allosurus crispus, 
1039*. 

— —, Sorusentwicklung 1153*. 

Alsophila australis, Prothallium mit 
fadenförmigen Auswüchsen 961*. 

Amblystegium serpens, Protonema- 
bildung am Sporogonstiel 549*. 

Amphigastrien 588. » 

Amphithezium 538. 

Amphitrophe Laubmoose &04. 

AnatomischeFragen bei Pteridophyten 
909 fi. 

Andreaea, er (schematisch) 542”. 

—, Keimung 776, 

— N onseklreiiung 887. 

= "petrophila, Keimung 781*. 

— —, Pfianze mit Sporogon 865%. 

= rupestris, Längsschnitt eines jungen 
Sporogons 853*, 

—_— , Blattentwicklung 195”. 

_ sparsifolia, Embryo und Sporogon 
875% 

Androcryphia, Aufbau 583. 
u durch eine reife Kapsel 

‚ Schema für die Blattbildung 582*. 


sterille und fertile 


Blattentwicklung 


“ 


Androcryphia, „' und 9 584*., 

— confluens, Keimpflanze 897*., 

Anh angsorgan e der Bryophyten 568. 

Aneimia, Sporophylle 1112. 

— fraxinifolia, Sporangium 1179*. 

— Phylliditis, "teilweise vergrünte Spo- 
rophyllfieder 1088*. 

— rotundifolia, Aufrißstelle des Spor- 
angiums 1176*. 

Ks Knospenbildung an der Blattspitze 


— —, Blattscheitel 1035*. 

— tomentos a, Sporangien 1176*. 

Anetium eitrifolium, Anordnung der 
Sporangien 1157*. 

Aneura, Brutkörper 671*. 

—, Hülle des Embryo 722. 

—. - Schema dafür 722*. 

—-Typus der Sporenverbreitung 749, 

—, Elaterenträger 740. | 

— "bogotensis, Habitus 566*. a 

— eriocaulis, Habitusbild (Antheridien- 
stände). 705*. 

— —, Habitusbild 566*. 

— fucoides, Querschnitt 567*. 

— —, Haftorgane 567*. 

— endiviaefolia, Thallusstück 633*. 

— fuegiensis. Thallusquerschnitt 635*. 

— hymenophylloides, Habitus 634*. 

— —, Querschnitt 634*. 

— multifida, Stück eines Thallus mit, 
fertilem Kurztrieb 722”. 

— palmata, Sporogonentwicklung 743. 

— pinguis, Längsschnitt durch eine reife 
Kapsel 749*. 

— sp., Archegonienstand 703. 


—— "Brutkörperbildung 672°, 


Angiopteris evecta, Sori und Spor- 
angien 1174*. 

—, Sproßbildung an den Stipulae 1076. 

— lon gifolia, Keimpflanze mit Blatt- 
gelenken 1038*. 

Anogramme chaerophylla, Prothal- 
lien mit Knöllchen 967. 

— —, Prothallien 966*. 

— |] ep tophylla, Prothallien 963*. 
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Zummeeinds mucosa, Schleimbildung 
= "Amphigastrium mit Schleimpapillen 


 Antheridien der Bryophyten 520, 528. 
— der 525. 

— der Pteridophyten 917#. 
en entwicklung bei Farnen 


(Schema) % 
en nstanae der akrogynen 


-Jungermanniaceen 713. 


Anthoceros, Embryo-Meristem 555. 


—, Antheridien 523, 524*. 
—, Archeronien 53*. 
—, Knöllchenbildung 649. 
— arachnoides, Thallusbau 636‘. 
—.argentinus, "Knöllehenbildung 650*. 
arten us, Embryoentwicklane 


— — mit Knöllchen 64%. 
— fimbriatas, Scheitel 563*. 
— —, Thallus 636*. 
u - glandulosus, Brutkörper 679. 
— laevis, Habitusbild 733%. 
— polyander, Bau 631, 637#. 
— — I), Diagnose WI. 
— punetatus, Sporogonquersehnitt 733°. 
Anthoceroteen, Keimung 769* 
‚ Sporogonien 132#. 
Aphlebien 1057. 
Apogamie bei Pteridophyten 998 #. 
Aposporie 1189. 
repeie eoaetilis. Blattbildung 


 Archeeonien der Bryophyten 528#. 

— der Pieridophyten Rx#. 

Archeeonienentwicklunz der Pie- 
ridophyten (Schema) 329*. 

Arehegoniophore %. 

Archespor 1184#. 

Arehidium, Sporenverbreitung 884. 

— phascoides,Sporogon und Sporen 874*. 

, Sporozonentwicklung 877*. 

Aspidieider Sorus 115l. 

Aspidium adiantiforme. 
und Sorus 1150*. 


Indusium 


= — anomalum 1144. 


— filix mas, Leitbündel 918*. 

— setigernm, Surusentwieklung 1151®. 

Asplenioider Sorus 115l 

Asplenium dimorphum. fertile und 

’ sterile Fiedern 1111*. 

 — eseulentum, Umbildung von Wurzeln 
in 1075. 

— Lauterbaehi, Ausläuferblätter 1084. 

— Nidus, Prothallien 950*. 

—_ obtusifolium, Blattbau 1055. 

— obtusilobum. "Ausläuferblätter 1052*, 
1083*. 


: Assimilationsapparat der Lanbmoos- 


sporophyten S61#. 
2 Athyroider Sorus 1151. 
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Athyrium Kilin femina f. elarissi- 
ma, abnorme Sporangien, aus denen 
spärer Prothallien hervorgehen würden 
1189. 

— — —, mit Soris 1152. 

_ nigripes mit aspidioiden und asple- 
nioiden Soris 115 

Aulacomium, Brutkörper 536, 839, 

- androgynum, Brutkörper 833#. 

— palustre. Brutkörper 83*, 

Ausläuferblätter bei Farnen 1081. 

Axillarstipeln 1037. 

Azolla, Blattbildung 1062. 

—, Mikrosporangien 1053*, 

u filieuloides, Blattbildung 1063*. 

— —, Sporangien und Sporen 971*. 

— —, Makrosorus 1132%, 

—— Sporophylibildang 1133*, 113%. 


Barbula, Biattbau 817. 

Bazzania, Blattbildung 592*. 

— filum 692. 

Bewur zelung der Pteridophyten 1008 #. 
Bieiliate Spermatozoiden 917. 
Blasia pusilla, Anhangsorgane 56%. 
— —., 7 Pianze 57, 

— —., gekeimte Brutschuppe 604%. 

— —, Brut«chuppe mit junger Pflanze 666*. 
— —, Brutkörper 666*. 

— —, Dimorphismus der Brutkörper 668. 
— —, Schema für die Eutwicklungz von 
Brutkörpern und Brutschuppen 66%. 

— —, Schleimpapillen und Blattohren 571*. 
vo Thallusstück und Brutkörperbehälter 


—, Perichätium 711*. 

—, Blattbildung 580. 

Blattbildung bei Anthoceroteen 578. 

— — Farnen lı8ı#. 

Blattentwieklung bei Laubmoosen 734. 

Blauglanz bei Pteridophyten 1009. 

Bleehnum volubile, Coenosorus 1154*. 

— Moorei, Blatrstück mit gegabeltem 
Coenosurus 1123*, 

— spieant, Sori und Coenosori 1153*. 

Blyttia sp., Längsschnitt durch eine 
Archegoniengruppe 710#. 

— —, Hu«bitusbild 710%. 

— deeipiens, Habitas 565%. 

— longispina. Thallusspitze IT. 

— Lyellii, geöfinetes Sporugon 745*. 

— xiphioides, Scheitel 560%. 

Boschia, Archegonstände 702. 

Botryehium, Prothallien 958*. 

—, Sporophyligestaltung 1116. 

—, Oinung der Sporangien 1172. 

— simplex, Sporophyli 1117*. 

— Lunaria,fertile Laubblattfiedern 108>*. 

Z— = Sporangien mittlerer Entwicklung 
1171®. 

— —, Sporophyllentwieklung 1117*. 

— —, Vergrünung d-r Sporophylläedern 
und Fertilwerden der sterilen l115*. 


!) Der Namen war, wie ich nachträglich bemerkte, schon vergeben, er ist in Anth. 


Droposehegianus zu ändern. 
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Botrychium obliquum, Sporophyli- 
fieder 1117*, 
- virginianum, Prothallium 981*, 
—, Sporuphylifieder 1117*, 
Brevicide Sporangien 1161, 1177. 
Bruchäste bei Laubimoosen 833. 
Bruchblätter bei Lebermoosen 674. 
- bei Lanbmoosen 836. 

Brutäste bei Lebermoosen 661. 

— bei foliosen Lebermoosen 673. 

Brutblätter bei Laubmoosen 836. 

Brutknospen bei Lycopodium Selago 
1069. 

Brutkörperbildung bei Laubmoosen 
833 fi. 

Brutkörper der Gametophyten der Pte- 
ridophyten 964 if. 

Brutorgane der Lebermonse 657 ft. 

Bryineentypus des Peristoms 869 ii. 

Bryopteris filiecina, Habitus 595*. 

— fruticulosa, fertiler Sprob 742*, 

Bryum giganteum, Blattbildung 797*. 

Buxbaumia, Peristom 867. 

—, Protonema 717. 

—, Sporenverbreitung 888. 

— aphylla, Längsschnitt und Querschnitt 
durch den Deckelteil der Kapsel 868*. 
— —, Längsschnitt durch ein Sporogon 541. 
— indusiata, männliche Pflanzen 788*, 

— —, weibliche Pflanzen 789. 
— —., Peristomquerschnitt 869. 


Calamiten, Blüten 1108. 

C a ryaceen,Stellung der Gametangien 

Calobryum, Aufbau 586. 

— Blumii, Blattentwicklung und Arche- 
gonienbildung 587*. 

— —, Habitus 586*. 

— —, Sprosse mit Gametangien 708*. 

Calyenlaria erispula, Amphigastrien 
und Thallusbau 568*, 569. 

Calymperes, Sporenverbreitung 890. 

— Boulayi, Sporogon 890*. 

—, Blattbau 829. 

— Giesenhageni, Brutkörperbildung 
843°, 

Calypogeia, Marsupium 728.* 

— Triehomanis, Brutkörper 588*. 

Calyptra 822. 

Campylopus polytrichoides, Blatt- 
querschnitt 553%. (Die Bezeichnung war 
irrig, die richtige ist Oligotrichum ja- 
vanicum.) 

Catharinea undulata, Habitusbild 
534*, 

u; Längsschnitt eines jungen Sporogons 
994*, 

— —, Offnungskappe des Antheridiums im 
Längsschnitt 525*. 

— —, Scheitelquerschnitt 794*. 

— —, Scheitellängsschuitt 801*. 

Cavieularia, Blattbildung 580, 604. 

—, Brutkörper 669. 

— densa, Bildung und Keimung der Brut- 
körper 60%. 


Cephalozia sp.; Knöllchenbildung 649*. 

— biceuspidata, Längsschnitt durch ein 
Stämmehen mit Sporugon 747*, 

Ceratolejeunea sp., Wässersäcke 590*. 

ÖCeratopteris. Sporaneien 1180. 

— cornuta, Schwimmblätter 1059*, 

— thalietroides, Entwicklung der blatt- 
bürtigen Sprosse 1077%, 

Ceterach, Indusium 1154. 

Chandonanthus squarrosus, Längs- 
schnitt durch ein Stämmchen mit Arche- 
gonienstand 724*, 

Cheilanthes. Sporaneienstellung 1154. 

— varians, Brutknöllchen 1019*, 

CibotiumSchiedei, fertile Fieder 1140*. 

Cleistostoma, Sporenkörper 784. 

Clevea hyalina, Thallus mit Arche- 
sonienstand 687*, 

— Rouseliana, Thallus mit dorsalem 
Stand 68’*. 

Coenosorus 1137. 

Cololejeunea gymnocolea, Längs- 
a eines Stämmchens mit Archegon 

14*, 

— Goebelii, Brutkörper 676*, 

— Herzogi, Pflanze mit Perianthien 71%*. 

Columella der Anthoceruteen 732. 

— der Laubmoossporogonien 592, 876. 

Colura, Amphigastrien 588. 

—, Blattbau 641. 

— tortifolia, Hahitus 642*. 

— Karsteni, Blatt 643*. 

ConomitriumJulianum, Sporogon und 
Calyptra-Sproß 829*. 

Corsinia, Bau des Sporogons 752. 

—, Sporogonentwicklung 752*. 

—, Sporen und sterile Zellen 752. 

— marchantioides, Archegonanori- 
nung 102*, 703. 

Cryphaea, Sporenkeimung 785. 

Cyatheaceen, Indusium 1149. 

—, Prothallıen 949*. 

—, Sporangien 1179. 
Cyathea microphylla, Sorusbildung 
1149*. & 
Cyathodium, Öffnung des Sporogons 745. 

—, Ventralschuppen 574. 

—, Rhizoiden 610. 

—, Thallusbau 625. 

— cavernarum, Antheridien 523. 

— —, Thallus von unten 683*. 

— —, Thallusbau 623*. 

— —, geöffnetes Sporogon 543*. 

— —, Ventralschuppe 374*. 

— foetidissimum, Thallus von unten 
653*. 

— peetinatum, Knöllchenbildung 650*. 

Cyathophorum bulbosum, Ofinungs- 
kappe des Antheridiums 526*. 

— pennatum, Anther.dienstand und 
Knovspenguerschnitt 847*. 

— —, Sproß von oben 804*, 

Cystopteris fragilis f. polyapo- 
gsama 1001. 

— —, Sori mit Indusien 1147*, 

— montana, Sorusentwicklung 1147*. 
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Danaea crispa, Blattbau 1192. 

Davallia dissecta, Sorusbildung 1143*. 

— heterophylla mit sterilen und fer- 
tilen Blättern Bd 1 324. 

Dawsonia longiseta, lamellen 817*. 

— superba. Calyptrafilz 856*. 

—, Peristombildung 865. 

— —, Querschnitt durch einen Archegonien- 
stand 846*. 


— —, Quersehnitt durch den Derkel 866*. 
- — —, Querschnitt durch ein Rhizom 813*. 


— —, Qnerschnitte durch Sporogone 812*. 

— —, Spaltöffnungen 883*. 

— —, Sporozone &60*. 

Delayavella serrata, Brutkörper 679. 

— —, Blattbildung 642*, 

Den droceros, Sporogonentwicklung 732*. 
—, junge Sporogonien 549. 

—, Spaltöfinungen 545*. 

— erispus, Thallusscheitel 546*. 

——{, Keimung 169*. 

— foliatns, Blattbildung 578*. 

——, Habitusbild 637*. 

Deparia Moorei, Blattfieder mit Soris 
1146*, 

Diaphragma bei Selaginella-Makropro- 
thallien 974. 

Dieksonia antaretiea, Sorusentwick- 
lung 1141*., 

Dienemon, Keimung 782. 

_ ealyeinum, Keimung 785*. 

—— Kapsellängssehnitt 184*, 

— —, Kapselquerschnitt 784*. 

— semicryptum, Sporenkörper (83*. 

— —, Blattbau 814*. 

— —, Embryo mit Hülle 854*. 

Didymochlaena, Sorus 1151, 1153*. 

Diphyseium, Rhizoiden am Be 
stiel 550*. 

— foliosum, Qnersehnitt durch ln 
Deekelteil der Kapsel &66*. 

— —, Hoebblattbildung 79. 

— —, Protonema mit Assimilatoren 777*. 

Diplaso- Lejeunea, Amphigastrien 588. 

Diplazium, Sorus 1152, 1195. 

Dipteris conjugata. Blatt 1048#. 

Drepanolejeunea Thwaitesiana, 
Brutäste 67 *, 

FE Blattbildung am Antheridienzweig 


Drepanophyllum, Blattgestalt 803*. 

Drymoglossum subeordatum mit 
Blättern und Sporophyllen 1124*. 

Drynaria quereifolia, Blattbildung 
1052*. 

Dumortiera, monoeeische „Stände“ 681. 

—, Rhizoiden 610, 611. 

—, Thallusbau 627. 

—, Ventralschuppen 573. 

— 'irrigua, Antheridienstand 522. 

— 55, Kängsschnitt des Archegonienstandes 


— trichocephal a, Archegonienstand 
627*. 


— —, Thallusbau 627*. 
—_ velutina. Thallnsbau 627*., 
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Elaphoglossum spathulatum, Sporo- 
pbyliguerschnitt 1124*., 

— —, Habitusbild 1124*. 

Elateren der Anthoceroteen 735. 

—, Anordnung bei Jungermanniaceen 744*. 

—, Funktion 746f. 

Elaterenträger 740. 

Embryo, dessen Ernährung und Schutz 
bei Lebermoosen 720ff. 

Embryobildung der Pteridophyten 978# 

— — —, Schema 483#., 

Enealypta vulgaris, Querschnitt durch 
die Hülle des Embryos 855#. 

Endothezium bei Bryophyten 538. 

— bei Samenpflanzen 116U. 

Entwieklungsdauer der Moossporo- 
gone 597. 

Ephemeropsis tjibodensis., 
nema 774*, 

— —, Habitusbild 775*. 

Ephemerum, Rückbildung des Sporo- 
gons 881. 

—, Sporenverbreitung &85. 

—_ BREENEN EN. f' und 2 791. 

— —, Sporogone 537*. 

Epigonianthae 714. 

Epiphragma 866. 

Epitrophe Laubmoose 380%. 

Erpodium, Sporogone 874. 

2 Opuntiae, Kapsel mit Spaltöffnungen 
882*. 

— madagascariense, 
882*. 

Equisetahomophyadicaundhetero- 
phyadica 1029. 

Equisetum, durchwachsene und ver- 
zweigte Blüten 1110. 

—, Embryoentwicklung 99. 

—, Fıuchtsprosse 1029. 

—, Sporangıen 1170. 

—, Sporen mit Schraubenbändern 1163. 

—, Sporophyll 1050. 

—, Sporophyllentwieklung 1104, 1105*. 

—, Vegetation<organe 1028 ff. 

—, Wurzelbildung 1017. 

— arvense, Blüte mit verwachsenen 
Sporophyliwirteln 1107*. 

— —, Embryoentwickiung 9%. 

— —, Geschlechtswechsel der Prothallien 
912*, 

— debile, Prothallium mit Keimpflanzen 
946* 


Knöll- 


Proto- 


Spaltöffnungen 


— giganteum (Schaffneri), 
chenbildung am Prothallium 945*. 

_- palustre. Derkelzelle eines ungeöffne- 
ten Antheridiums 920*, 

— pratense, Antheridienlängssehnitte 
918*. 

— —, 7 Prothallium 9320*. 

— —, 29 Prothallium 93. 

— seirpoides, Blüten 1107*. 

— Telmateja, Blüt-n 1106*. 

— —, verzwrigte Blüten 1110*. 

— —, durchwachsene Blüten, Mittelformen 
zwischen Spörophylien und Laubblättern 
1093*. 
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Equisetum Telmateja, Prothallium 
mit Keimpflanzen 944*., 
- —, Spurangienbildung am Annulus 1091*, 
—, Serotina-Form 1092*, 
durchwachsene Blüte 1092*, 
Eriopus, Embryohülle 854. 
‚ Rhizoiden am Sporogon 5A0*. 
— eristatus, Embryo- und Hüllbildung 
857*, 
- remotifolius, Brutkörper 803*, 
—, Habitusbild und Brutkörper 803*, 
Kucamptodon, Keimung 782. 
— Hampeanum, Sporenkörper 783*, 
Kurynehium striatum, Umwandlung 
eines Rhizoids in Protonema 787*, 
Exormotheeca, Knölleheubildung 650. 


- Holstii, Thallus 623*. 
— pustulosa, Thallus mit Antheridien 
684*, 


Exothezium 1159. 


Fabronia sphaerocarpa, Blattbildung 
796*, 

Färbung der Laubmoose 830. 

— der Lebermonse 692. 

— der Pteridophyten 1006. 

Farne, Sproßachse 1030. 

—, Rhizome 1031. 

—, Blattentwicklung 1034 ii. 

Fegatella conica, vegetative Vermeh- 
rung 652. 

—, supradecomposita, Antheridien- 
eruben und Ventralschuppe 525*. 

— —, Atemöfinungen 619*, 620. 

— —, Brutäste 661*., 

Fimbriaria.africana, Querschnitt durch 
die Hülle einer Archegonieneruppe 693*. 

Filicales 914. 

a adiantioides, Blattbildung 

9* 


—, Blattentwicklung 807, vgl. auch I, 206*.. 


Flagellen bei Lebermoos.n 598. 

Fun: aria, Gametangienverteilung 849. 

Er: grometrica, Brutkörperbildung 

— .—, Brutkörper am Protonema 845*, 

— —, Dauer der Sporogon-ntwicklung 885. 

— —, Hülle des Embryos 854*. 

— —, junvze Pflanze mit Protonemaspros- 
sung TYS*, 

—.—, Keimung 771*. 

— —, Längsschnitt durch ein junges Spo- 
.rogon 862°. 

— —, Offnungskappe der Antheridien 525*. 

Ts Peristom und Sporenverbreitung 892, 

9 

—, —, Querschnitt durch den Stielteil des 
Sporogons mit Hülle 855*. 

— —, Sporogonquerschnitte 540*. 

— —, Teil eines Kapsellängsschnittes 871*. 

Fontinalis, Ni. derblätter 788. 

— antipyretica,Spıoßlängsschnitt 793*. 

Fossombronia sp.. Spitze einer Pflanze 

„mit Gametangien 712%. 
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Fossombronia Luetzelburgiana,. 
Porlenth 71l*, 
‚ Kapsel mit Perianth 712*, 
- nn Elater und Sporentetrade 750. 
— pusilla, Elater und Spore 750*, 
— tuberifera 648*, 
— —, Habitus 582*. 
— Herzogii 583*, 
Frullania dilatata, Keimpflanze 766*, 
— caracana, Hochblätter 598*. 
— Tamarisci, Wassersäcke 640*., 
—, Typus der Sporenverbreitung 747. 


Gametangienanordnung bei 
Marchantiales 634. 

Gametangienstände der Jungerman- 
niaceen-Reihe 705 ff. 

— der Laubmoose 846 ff. 

Gametophyt der Filicineen 947 X. 

— von Equisetum 942 ff. 

— der Lycopodiaceen 934 #. 

Gelenke bei Farublättern 1037. 

Geothallus tuberosus 586). 

— —., Knöllchenbildung 647. 

Glashaare bei L,aubmoosen 826. 

Gleichenia, Antheridien 924. 

— sp., Keimpflanze 1042*. 

— ceircinnata, Sporangien 1175*. 

— dichotoma, Blattentwicklung 104 *., 

Gleicheniaceen ‚Blattentwicklung 1043, 

— Sporangien 1175. 

Glochidien von Azolla 1183*. 

Gongylanthus, Marsnpium 728. 

— ericetorum, Marsupienbildung 729*. 

— —, Längsschnitt durch ein Marsupium 
130% 

Gottschea, Keimung. 769*. 

_ PD endicul ata, Blattbildung 591*. 

— Stammscheitel 591%, 

E— Blum ei, Coelokaulie 724“, 

— — mit Embryo 125. 

— —, Rhizoiden 607. 

— ciliata ‚ Rhizoiden 607“. 

— pachyphylla, Blätter 589. 

— splachnop hylia, Rhizoiden 607*. 

— —, Sporogon mit Elaterenträger 1438. 

Grimaldia dichom a; Antheridienstand 
701*., 

— fragrans, Antheridienstand 700. 

Gymnomit rium. Amphigastrien 589. 

— ohne Perianth 711. 

— andreaeoides, Längsschnitt 720%. 

—_—, Amphigastrien und Sporogon 588*. 


den 


Habitus der Laubmoose 310. 
— der Lebermoose 605, 606. 

„Haarbildung auf Farnprothallien 

958* 
— bei Moosen 800. 2 
Hängeformen von Lebermoosen 606. 
Haplomitrium, Entwicklung 586. 
Haplozia eaespiticia, Brutkörper. 675. 
Hedwigia ciliata, Blattbau 798*. 


!) Dort durch einen Schreibfehler als „Geocarpus“ bezeichnet. 


u, ; 
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Helminthostachys, Sporophyll 1117. 


— ceylanica, Sporophyli und Sporangio- 
phore 1119*. 

— —., Sporophyllentwicklung 1118*, 1119*. 

— —, vergrünte Sporophylifielern 112*, 

Hemionitis palmata, vergrünte Ar- 
- ehegonien 93U*. 

Hemiteliacapensis, Blatt 1057*, 1058*. 

— erandifolia, Indnsium 1149*. 

— Walkerae, Prothallien 953*. 

Heterophyllie bei Lebermousen 593. 

Heterostomatie 620. 

Heterospore Pteridophyten, Anthe- 
. ridien 926. 

Heterosporie 968. 

Hochblätter bei Laubmoosen 797. 

— bei Lebermoosen 597. 

Homorrhiz 10:M. 

Hookeria, Lichtreflexe 830. 

— quadrifaria. Brutkörperbildung 844*. 

— —, Embryo 534*. 

Hygrophile Ausbildung bei Pterido- 
phyten 1004. 

Hymenolepis spicata, junges Pro- 
thallinm 950*. 

— —, Sporophyllquerschnitt 1129*. 

Hymenovphylleen, Sporaneien 1177. 

—, Prothallien mit Brutkörpern 965*. 

Hymenophyllum, Prothalliumbildung 
954, 1191. 

— axillare, Prothallium 954*. 


Hymenophytum flabellatum, Ha- 
bitus 461*, 565*. 


— Phyllanthus, Habitus 562*. 


—, Thallusstück mit Antheridienzweig 706”. 

— —, Längsschnitt eines Antheridien- 
zweiges 706*. 

— —, Längsschnitt eines Sprosses 706*. 

Hypnum splendens, Paraphyllien und 
deren Entwicklung 818*. 

Hypogonianthae 714. 


Indusien 1129#t., 1194. 

Invers-dorsiventrale Blüten von 
Selaginella 1098. 

Isoetes, Autheridien 926, 927. 

—, Embryoentwicklung 991. 

—, Makroprothallien 975. 

—, Schema für die Embryoentwicklung 991*. 

—, Sporangien 11'0. 

—, Sporangienentwicklung 1188. 

—, Sproßbildung 1024. 

—, Wurzelbildung 1013*. 

— lacustris, blattbürtige Sprosse 1073*. 

— —, Makrosporangium 1189*, 

— —, Sprotiquerscbnitte 1014*. 

— Malinverniama, Mikrosporenkei - 
mung 926*, 

— setacea, keimende Mikrosporen 939*. 

Isotachis armata, Längsschnitt durch 
ein Marsupium 728*, 

— —, Marsupium 725*. 

— montana, Marsupium 727*., 

m EnBinceen, Sporenkeimung 


KantiaTrichomanis, Marsupium 728*. 

—, Sproß von unten Bd. I 230. 

— (Calypogeia), Schema für die Mar- 
supienbildung 731. 

Keimung der TLaubmoossporen 770 fi. 

— der Lebermoossporen 757 ff. 

— der Pterid»phyt-n 931 ff. 

Keulenhaare bei Laubmoosen 800. 

Kleistokarpe Laubmoossporogonien 873fi. 

— Lebermoossporogone 543. 

— Sporogonien bei Lebermoosen 752. 

Knöllehenbildungbeil,ebermoosen 647. 

— an Farnprothallien 96f. 

Knospenlage der Farnblätter 1041. 

Krustenstämme bei Farnen 1031. 

Kryptomorphe Peristome 879. 


Lebensdauer der Pteridophyten 1004. 
Lepermoos-Anthoridion(echematisch) 
I 

Lecanopteris pumila, Habitus 1032*. 

— —, Sporophylifivder 1144*. 

Lejeunea Metzgeriopsis 767%. 

—, Brutkörper 675. 

—, Keimung 767*. 

Lembidium dendroideum, Habitus 
594*, | 

Lepicolea cavifolia, Habitusbild 593*. 

Leptobryum bryiforme, Bildung der 
Hülle um den Embrvo 853*. 

Leptobryum pyriforme, Verteilung 
der Spaltöffnungen 863. 

Leptochilus ceylanicus, vergrünte 
Spurangien 1186*. 

— cuspidatus, Anordnung der Spor- 
angien 1156”. 

Leptopteris, Blattbau 1055. 

Leptosporangiate Farne, Embryo- 
entwicklung 49494. 

Leptostomum flexipile, Peristombil- 
dung 880*, 

Lethocolea Drummondii, Längs- 
schnitt durch eine Marsupienspitze 731*. 

— —, Längsschnitt durch ein Marsupium 
mit fast reifem Embryo 731“. 

— —, Marsupienbildung 729*. 

Leucobryum, Blattbau 821, 823*., 

Ligula 1021. 

Lindsayarepens, Sporophylifieder 1138*. 

— sagittata mit Coenosoris 1138*. 

Longieide Sporangien 1161. 

Lophocolea, Blattbildung 592*. 

— heterophylla, Sporogunentwicklung 
139. 

Loxsoma, Sporangium 1181*. 

—, Sorus 1140, 1141, 1142”. 

— Cunninghami, Prothallien 949*, 950. 

Lunularia vulgaris, Sproßsystem mit 
Antheridienständen 688*. 

Lyceopotdiales 914. 

Lyecopodinen, Wurzelbildung 10%. 

Lyeopodium, Blüten 109. | 

—, Embryobildung 984 fi. x 

—, Prothallienbildung 934. 

—, Sporangien 1165 ff. 

—, Sprußgestaltung 1018. 
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Lyeopodium annotinum, Blütenquer- 
schnitt 1095*, \ 

— cernunm, Prothallien 936*. 
elavatum, Habitusbild einer blühen- 
den Pilanze 1096*. 

- —, Prothallium mit Embryo 981. 

— —, Spurenkeimung 938*, 

—, Stomium des Sporangiums 1165#. 

— complanatum, KEmbryventwicklung 
984*, 

—, Längsschnitt durch ein Prothallium 
9378, 
-inundatum, 
937%, 

— —, Adventivprothallium mit Antheri- 
dium 921*, 

— —, Laubblätter statt der Sporophylle 
Bd. I 324. 

— —, Sporangium im Längsschnitt 1166*. 

— Phblegmaria, Brutkörper 961. 

— pithyoides mit innern Wurzeln 1011*. 

— salakense, Prothallium 936*, 

— Selago, Brutknospenbildung 1071*. 

— —, Embryoentwicklung 985*. 

— —, Prothallium, Rhizoiden 939*, 940*, 
941*, 

Lyelliacrispa, Bau des Sporogons 863*. 

— —, Sporogonien 861*, 

Lygodium, Anatomie 913. 

—, Indusium 1130, 1195. 

—, Sporangien 1176. 

—, Windeblätter 1050. 

— heterodoxum, Primärblatt “1149. 

— japonicum, Sporangium 1177*. 

— —, Indusiumbildung 1130. 

— microphyllum, Sporangien 1176*. 

— polymorphum, Blattspıtze 1050*. 


Prothallien 935*, 936*, 


Macroglossum Alidae, 
1115. 

Macromitrium, Diöcie 850. 

Makinoa crispata, Scheitel einer 2 
Pflanze I, 134*. 

Makrogametangien der Pteridophyten 
928 Fr. 

Makrosporen 904. 

Mantelblätter 1050#f. 

Marattia, Antheridien- und Archegonien- 
entwicklung 919*., 

— fraxinea, Offnungsbewegung der Spor- 
angien 1174*. 

Marattiaceen, Antheridien 918, 919. 

—, Embryoentwicklung 992. 

—, Prothallien 950. 

—, Sporangienbau 1173. 

—, Sporophylie 1115. 

Marchantiaceen, Anhangsorgane (Ven- 
tralschuppen) 571. 

—, Spaltöffnungen 547. 

Marchantiales, anatomischer Bau 614. 

—, Archegonstände als Zweigsysteme 688. 

—, Sporenkeimung 759. 

Marchantia chenopoda, Antheridien- 
stand 689*, 

— —, Habitusbild 572*, 

— debilis, Diagnose 901. 


Sorusstellung 
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Marchantia emarginata, Thallus mit 
Antheridienstand 689*, 

— foliacea, Querschnitt durch den Stiel 
eines Archegonienstandes 691*. 
- —, Anatomie 617. 

— geminata, Antheridienstand 697*.- 

— paleacea, Atemöllnung von unten 618*, 

— planiloba, Atemöfinung 618*, 

— polymorpha, Antheridien 521*, 

— —, Anther:dienstände 689*. 

— —, Archegınien 524*, 

— —, Archegonstände, Sporogonie 694*. 

— —, Archegonstäude 690*, 64YL*. 

— —, Atemöffnung einer Wasserform 618*. 

— —, Atemöfttnuug 614*. 

— —, Brutkörper 665*. 

— —, Entwicklung der Atemöffnungen 
616*., 

— —, reduzierte Atemöfinungen 619. 

— —, reduzierte Spaltöfinungen 548*. 

— —, Ventralschuppen 572*, 

-— —, Ventralschuppen von Keimpflanzen, 
616*, 

Marsilia, Primärblätter 1045, 

—, Mikrosporenkeimung 926. 

—, Schwimmblätrer 10.0. 

— Drummondi, Apogamie 99. 

— hirsuta, Knöllcheu 1403. 

— polycarpa, junges Sporokarp 1156*.- 

— —, Sporophyllentwicklung 1113*. 

Marsiliaceen, Makruprothallien 977. 

—, Sporophylie 1112. | 

Marsupien 725fi. 

Mastigobryum trilobatum, 
gellenbildung 594*. 

—, Blattbildung 592*. , 

Megaceros sp., Spaltöffnungen am Spo- 
rogon und Elateren 734. 

—, Dporogun 734”. 

— gigantens, Habitus 579*. 

— —, Spaltöfinung 946*. 

— graecilis, Sporogun 949”. 

N > stem, Lage des, bei Farnprothallien 


Fla- 


—, NEST bei Laubmoosembryonen 
939. 

—, vegetatives und generatives bei Farn- 
prothallien 1191. 

Mesutus celatus, Sporenkeimung 784*. 

Metzgeria, Brutkörper 672. 

— furcata, Verzweigung 564*. 

— —, Stammscheitel 560*. 

—, Querschniıt durch einen 7 und einen 
? Sproß 1, 145*. 

— saccata, Wassersäcke 635*. 

— sp., Brutkörper 612*, 673. 

Metzgeriopsis pusilla 767*. 

Mierovlepia platyphylla, Stück einer 
fertilen Blatıfieder 1144, 

der Pteridophyten 

17. 

Mikrosporen 90. 

Mikro- und Makrosporangien 1187. 

Mittenia rotundifolia, Habitus 806*. 

N einelidioides, geöffnete Kapsel 
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‘Mnium cuspidatum, Querschnitt durch 
einen Antheridienstand 348*. 
— —, Öffnung der Archeronien 529*. 
—h ornum, Kapsel und Peristom 870“. 
— A . dulatum, Archegonienentwicklung 
— —, Offnung des Archegonienhalses 530. 
—_—— ‚ Querschnitt durch einen Archegonien- 
stand 849*. 
— —, Knospengnerschnitt 801. 
Moerki a, Schleimpapille 57 +#*. 
“Mohria, Sporangien 1176, 1119 *. 
Molendoa Hornschuchi ana, Rhizoid 
am Sporogon 531. 
" Monoclea, Rhizoiden 611. 
— Forster i, Thallus mit Archegonien- 
gruppen 709*. 
— "@ottschei, Längsschnitt durch Arche- 
PS IenHanN und Em bryo 7O1*. 
‚ Antheridien 526*. 
Mono gramme, Blattbildung 1046. 
— triehoidea, Blattquerschnitt 1046”. 
— triehoides, Sproßquerschnitt 911*. 
Monoseleniu m, Antheridien 520*. 
—_. Kapsellängsschnitt T51*., 
an Keimung 161*. 
— , männlicher Hut 699*. 
—, Sporentetrade und sterile Zellen 751*. 
—, Sporogonbau und Elateren 751. 
— tenerum, Thallus mit „gestieltem“ 
‘ Antheridien- und mit Archegonienstand 
698*. 
— — mit Archegonien- und Antheridien- 
ständen 696*. 
— —, androgyner „Stand“ 682”. 
— —, Archegonienstand 692*. 
— —, Archeg«nienzweige 693“. 
— —, Keimpflanze und Anhangsorgane 
u 71r. 
— —, Längsschnitt durch einen Arche- 
gonienstand 693*. 
— —, Längsschnitt eines Thallus 628*. 
— —, Thallusbau 628*. 
Mutationen bei Farnen 1067 ff. 
Multiciliate Spermatozoiden 917. 


'Nanomitrium tenerum, Öffnung der 
Kap:eln 878. 

— —, Längsschnitt durch eine fast reife 

' Kapsel 876*. 

Schema für die Gametangienver- 
teilung 848*. 

— —, Sporogonentwicklung 876*. 

‘Neckeropsis penicillata, Sproß mit 

Bruchzweigen 834*. 

'Nephrolepis, Ausläufer 1076. 

I; Sorusbildung 1145*, 

Z— "acuta, Sorusbildungen 1145*. 

— acutifolia, Sorus 1145*. 

— cordifolia, Blattfieder 1069*. 

— —, Sorus 1145*. 

— dieksonioides, Sorus 1145*. 

— Duffii, Mutation 1065, 1069*, 1193. 

— —, Rückschlagsfiedern 1069*. 
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Nephrolepis exaltata, Blattentwick- 
lung 1042*, 

—— , Blattspitze 1010%*, 

— — £. bostoniensi s, Hahitus 1075*, 

— davallioides, Wurzelbildung ‘am 
Ausläufer 913*, 

— —, Sorus 1145*. 

Neurogrammerufa, Sporangienstellung 
1155*. 

Niederblätter bei Farnen 1053. 

— bei Isoetes 1027. 

— bei Lebermoosen 59. 

Niphobolus spissus, Sproßabschnitt'in 
der Trockenzeit und in der Regenzeit 
1006*. 

Nischenblätter 1050ff. 

Notothylas, Archegonium 530. 

—, Sporogonien 735. 

— flabellata, Sporogonie 735. 

— —, Habitusbild, Sporogone und deren 
Entwicklung 736*. 

— orbicularis, Archegonien und Sporo- 
gon 737*, 


Octoblepharum albidum 823*. 

Odontolejeunea mirabilis, Brut- 
körper 676*. 

Odontosoria aculeata, Blatt 1051*. 

Oedipodium Griffithianum, Brut- 
körper 842*. 

— —, Protonema 779°. 

Öffnung der Sporogonien 7143. 

Öffnungskappe 522. 

Offnungsmechanismus der Antheri- 

. dien 522. 

Offnungsstelle der Farnsporangien 

1175 E. 

Offnungsvorgang der Antheridien der 

.. Pteridophyten 919. 

Ölkörper der Lebermoose 657. 

OligomakrosporangiateBlüten von 
Selaginella 1099. 

Öligotrichum javanicum, Blattquer- 
schnitt 553*%). 

Onoelea Struthiopteris, Mittelbil- 
dung zwischen Sporophyli und Laubblatt 
1088”. 

Ophioglosseen, 
9494. 

—, Prothallien 91. 

—, Sporangienbau 1170 ft. 

—, Sporophylle 1116 if. 

OÖphioglossum, wurzelbürtige Sprosse 
1074. 

— moluceanum, Prothallien und Keim- 
pflanzen 993*. 

— palmatum, Sporophyll 1120. 

— simplex, . 

— vulgatum, Habitusbild und Sporan- 
gienentwickInng 1122*, 

— —, Prothallium 951*, 952”. 

_—o  Sporangienentwieklung 1171*. 

Orthorhynehium elegans, Blattbil- 
dung 808*. 


Embryoentwicklung 


*) Dort irrig als Campylopus polytrichoides bezeichnet. 
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Orthotrichum, Auswüchse der Hülle 
8o5*, 
— affine, Verteilung der Spaltöfinungen 
862*, 
Osmunda, Antheridien 924, 925*, 
‚ Sporangien 1175*, 1176*, 1179*, 
reralis, alte Prothallien 932*, 948*, 
—, Prothallium, Einwirkung äußerer 
Faktoren auf die Flügelbildung 963". 
— , Stück eines vergrünten Sporophylis 
1139 *, 
- —, Sporophylibildung 1139. 
Osmundaceen, Blattentwicklung 1038. 
-, Stipeln 1037. 
Oxymitra, Antheridien -523, 
—, Sporangien 754. 
- pyramidata, Embryoentwicklung 
154*, 
— —, Qnerschnitt durch eine männliche 
und eine weibliche Pflanze 704*. 
— —, Ventralschuppen 575. 


Paraphyllien bei Laubmoosen 818. 

— bei Lebermoosen 637. 

Paraphysen bei Lanbmoosen 818. 

Pellaeanivea, Prothallien mit apogamer 
Sprossung 100U0*. 

Pellia, Perianth 711. 

— calycina, Brutäste 665. 

— —, geöffnetes Sporogon 748*, 

— = Längsschnitt durch eine junge Kapsel 
143*, 

— —, Längsschnitt durch embryotragende 
Pflanzen 721*. 

— —, Verzweigung im Herbst 666*. 

— —, Wasserfurm 655. 

= epiphylla, Längsschnitt durch einen 
Tballus mit Embryo 721*., 

Pelliatypus der Sporenverbreitung 748. 

Perianth 629. 

— der akrogynen Jungermanniaceen 713 
bis 720. 

Perianthien und Perichätien bei 
thallosen Jungermanniaceen 708 ff. 

Perichätialblätter 713. 

Perichätium 691. 

Perinium 757. 

Periodizität in der Entwicklung der 
Bryopbyten 556. 
nn der Entwicklung der Pteridophyten 

Per 1162. 

Perispor 1162. 

Peristom, Funktion 891. 

— der Laubmoose 865 ff. 

Petalophyllum, Schema 582*. 

— Ralfsii, Blatıbildung 581*. 

— —, Knöllchenbildung 581*, 

Phascum cuspidatum, Längsschnitt 
eines Stämmchens mit Antheridien und 
Archegonien 521*. 

Philonotis sp. mit Bruchzweigen 834*. 

—, Bruchäste 792. 

Phylloglossum, Gestaltung 1018. 

— Drummondii, Habitusbild und Blüte 

g*, 


Phylloglossum Drummondii, Schen“ 
für die Knollenbildung 1020*, 

Physiotium conchaefolium, Blatt- 
entwicklung 644*, 

— giganteum, normale und sterile Peri- 
anthıen, Embryo l6*, 

_ — ‚ Blattbau un Blattentwicklung 643. 

— —, Perigon 717", 

- heterophyllum, Wassersäcke 596*, 

— mierocarpum, Blatt 644*, 

Pilularia, Blattbildung 1045. 

— globulifera, Sporophylientwicklung 
1112*, 

— —, Sporokarp 1134*. 

— Novae Hollandiae, Habitns 1137*. 

Plagiochasma cordatum, Thallus mit 
Antheridienständen 697*. 

— — und Pl rupestre, Atemöffnungen 
und Archegonstände 685*. 

— crenatum, Archegonstände 686*., 

— rupestre, abnormer Archegonstand 
686*. 

— —, Atemöffnungen 618%. 

— —, (7 Pflanze 571*., 

— —, Sporenkeimung 760*. 

— —, Thallus mit Antheridienständen 684*. 

Plagiochila mit Brutknospen 658*. 

— cırcinalisim trockenen Zustande 646*. 

Plagiogyria, Sporangien 1179. 

Plasmodialtapete 1182. 

Platycerium biforme (coronarium), 
Habitus 1053*, 1128*., 

— — (—), Sporophylibildung 1127*. 

— grande, Sporangium 1179*, 

——, Sporophyli 11.6*. 

— —, Umbildung von Wurzeln in Sprosse 
1075*. 

Pleuridium caldense, angeblicher 
Ubergang des Sporogons in einen Sproß 
538. 

Podium von Lycopodium- und Selaginella- 
blüten 109. 

re, Anordnung der Sporangien 
158. 


Polyotus, Wassersäcke 640. 

— claviger, Habitusbild 641*. 

— —, Keimung und Wassersackentwick- 
lung 766*. 

Polypodiaceen, Prothallien 959. 

Polypodium Brunei, Knollenbildung 
1033*. 

— imbrieatum 1031. 

— —, Sporen 1161 ff. 

— obliquatum, Prothallium 958*, 959. 

— —, versenkter Sorus 1131*. 

— Schom burgkianum103l, Bd. 1223*. 

— taeniosum 1031. 

— vulgaref triehomanoides, Blatt 
mit Rückschlagsfiedern 1068*. 

Polystichum angulare var. pul- 
cherrimum, Apoxsporie 1190. 

Polytrichaceen, Rhizoiden 775, 

—, Antheridienstände 848. 

Polytrichaceentypus des Peristoms 
865 ff., 867*. 

Polytrichum, Blattbau 816. 
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Polytrichum, „Haarbildung“ an der 
Hülle des Embryo 856*. 

—, Hochblätter 799. 

—, Ofinungskappe der Antheridien 525*. 

— commane, Blattquers«hnitt 816. 

— —, Querschnitt durch einen Antheridien- 
stand 846*. 

— —, Sproßquerschnitt 813*. 

— juniperinum, Spaltöffnungen 882*., 

— piliferum, Blattquerschnitt 817*. 

Pottia, Blattbau 817. 

— lanceolata, Bildung der Calyptra und 
Vaginula 853*. 

Preissia commutata, Atemöffnungen 
eines etiolierten Sprosses 616*. 

— —, Atemöfinnng von unten 617. 

— —, Atemöffnungen der Keimpflanzen 

* 

— —, monoeeische „Stände“ 681. 

— —, reduzierte Spaltöfinungen 548*. 

— —, Sporenkeimung 75Y*. 

Thallus mit Archegonständen und 
Ventralsprossen 697*, 

Primärblätter der akrogynen Leber- 
moose 766. 

Prothallien der Pteridophyten 931fi. 

— von besonderer Größe Y07*, 

Prothallium eines leptosporangiaten 

: Farn, einzellie mit zwei Antheridien 
Bd. I 366. 

Protocephalozia ephemeroides, 
Habitusbild 601*. 

Protonema 7iOfr. 

— , Querwände 772*, 

Protonemamoose 787. 

Pseudopodium 84. 

Psilotaceen, Sporangien 1167. 

—, Sporangienstände 1100 fi. 

—, Vegetationsorgane 1021. 

Psilotum flaceidum, Sproßende mit 
Sporophyllen 1100*. 

— triquetrum, Brutkörper 1072*. 

Pteridinmagqnilinnm, Indusium 1154. 

Pteris, Coeuosori 1155. 

— longifolia, Prothallien 962*, 

— serrulata, Blattentwicklung 1041*. 

— —, Coenosorus 1156*, 

— —, Embryoentwicklung 981. 

Pterobryella longifrons, 
IITE. 

— —, Niederblattbau 798*. 

Pteropsiella frondiformis, Organ- 
bildung 601*., 

— —, Entwicklung 602*, 

Pycenolejeunea, Wassersäcke 59. 


I, 


Habitus 


Radula sp. mit Bruchblättern 674*, 

— —, Brutkörperentwicklung 677*. 

—, Brutkörper 616. 

—, Keimung 766. 

EP maRE, Keimung der Brutkörper 

Tor, 

— —, Diagnose 902. 

— epiphylla. Bildung und Keimung der 
Brutkörper 6178. 

— —, Antheridien und Sporogonien 521*., 
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Radula tjibodensis, Habitus 714*. 

— uvifera, Was«ersäcke 639*., 

Reboulia hemisphaerica, Längs- 
schnitt durch ein-rn Thallus mit Anthe- 
ridien- und Archegonstand 700*. 

— —, Atemöfiuungen 621*, 

Reetolejruneaflagelliformis, Brut- 
blätter 675. 

Reduktion der Archegonstände der Mar- 
chantiales 701. 

— der Antheridienstände der Marchantia- 
ceen 699. 

Rhacopilum afriecanum, Sproß von 
oben 805*. 


Rhipidopteris peltata, Sporophyll- 
billung 1125*. 
Rhizogonium distiehum, Habitus 


u7*, 

Rhizoidbildung bei Lebermoosen 607. 

Rhizoiden der Marchantiaceen 603. 

Rhynchostegium murale, Bewegun- 
gen der Peristomzähne 871*. 

Riecia, Sporoeone 755. 

—, Knöllehen 651. 

— Bischoffi, Embryobildung 992*. 

— cehartacea 517. 

— —, Rhiz«iden 610. 

— —, Tha lusbau 630. 

— erispatula 575*, 

— — mit Antheridien 6S4*, 

— fluitans, Lebensweise 654. 

— — mit Embryonen 725*. 

— —, Habitus 561. 

Th»llusvegetationspunkt, 

schnitt 615*. 

Thallus mit Antheridien, Atemöft- 
nung, befruchtetes Archegon 631*, 

— glauca, Flächenschuitt 616*. 

— membranacea, 571. 

— —, Thallusbau 630. 

— natans, Habitus der Wasserform 578* 

— —, Lebensweise 659. 

— —, Landform 654*. 

eng Wasserfurm 654“. 

— —, Thallusquerschnitt 576*. 

— —, Ventralschuppen 575. 

— Perthiana, Bau 631*. 


Rieeiaceen, Thallusbau 831. 

—, Ventralschuppen 574. 
Ricciella, Marsnpien 723. 

— perennis, Habitus 630*. 
Riella, „Blätter“ 575. 

— , Brutkörper 602. 

—, Lebensweise 693. 

—, Sporogonien 732. 

— , Symmetrie 558, 559. 

— Battandieri, Habitus 559. 

— Clausonis, Habitus 559*. 

— —, Keimung 162.* 

— Cossoniana, Brutkörperbildung 663*. 
— —, Brutkörperentwicklung 664*. 
— —, Keimung der Rrutkörper bh4*. 
— helicopbylla, Brutkörper 663. 
— —, Keimpfianzen 763*, 764*. 
Ring der Equisetumblüten 1109. 
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Rückbildung des Sporophyten der Laub- 
moose 872ff. 
- bei Bryophyten 89. 


Saccolomaelegans, Stück einer fertilen 
Blattfieder 1145*, 

Salvinia, Blattbildung 1060. 

— auriculata, Habitus und Blattbildung 
1061*, 

— natans, Keimung der Makrosporen 977. 

— -—— , Makropruthallien 976°, Y7yr, 

— —, Mikrusporenkeimung 928*, 

Salviniaceen, Autheridien 927. 

— Sorusbildung 1132, 

Scheinnerven 105. 

Scheiteltorsion bei Laubmoosen 794. 

Scheitelwachstum bei Pteridophyten 
915. 

Scheitelzelle der Laubmoose 794. 

— bei Bryuphyten 560. 

Schiffneria hyalina, Sproß 603*. 

— viridis, Habitus 603*. 

Schistostegaosmundacea,Sproß 806*. 

— —, Protonema 771*. 

——, . Verzweigung 791*. 

Schizaea pusilla, Sporenkeimung 956*. 

— rupestris, Pro'hallien 956“. 

—_—{, Sporophylibildung und -entwicklung 
11118. 

Schizaeaceen, Prothallien 957. 

—, Sporangien 11:6. 

Schizokarpe Laubmooskapseln 864. 

Scehleimbildung (endutope und exotope) 
bei Moosen 553. 

Sehutzeinriehtungen am Sporophyll 
der Farne 1129. 

Schutzfiedern bei Gleicheniaceen 1043. 

Schwimmpblätter 1059. 

Scolopendrium vulgaref.cristatum 
viviparum 1067*. 

Seouleria patagonica, Kapsel im 
feuchten und im trockenen Zustand 884. 

Sekretionstapete 1182. 

Selaginella, Antheridien 927. 

—, Apogamie 997. 

—-Arıen mit Blauglanz 1007. 

—, Blüten 1046 ff. 

—, Embryoentwicklung 9837 ft. 

—, Prothallien 973 ff. 

—, Rhizome 1023#. 

—, ‘ Schema für die Örganbildung am Em- 
bryo 9I90*., 

—, Schema für die Sproßausbildung mit 
Ausläufern 102+*. 

— sp. mit Knöllchen 1026*. 

—, Sporangienbau 1168ff. 

—, Sporenaussaut 670. 

—, Sproßansbildung 1022 fi. 

—, Wüurzelbildung 1011. 

— anocardia, Makroprothallium mit 
Keimpflanze 997.* 

— chrysocaulos mit invers-dorsiven- 
tralen Blüten 1098*. 

— cuspidata, Rhizom 1025*., 

— denticulata, Makıoprothallien 973*. 

— —, Makrosporenkeımung 982. 
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Selaginella elegans hort.,. Blüte, 
Makro- und Mikrosporangien, Makro- und 
Mikrvsporen 1099 *, 

— —, Doppelblatt 1100*. 

- erythropus, Längsschnitt durch ein 
junges Makrosporangium 1187*, 

— —, Sporangienbau 1168*, 1169. 

— flabellata, Übergang von Sproßenden 
in Ausläufer 1024. 

— Galeottii, Embryonen 990*, 992. 

—_ —, Makroprothallien Y74*, | 

— Kraussiana, Embryoentwicklung 
IE, 

— —, Makroprothallien 973*, 

— lepidophylla, Habitus 1025*, 

— Martensii, Embryoentwicklung Y86*, 
987, 988. 


— Poulteri, Makroprothallium 975*. 

— Preissiana, Habitus 1023*. 

— —, Sproßscheitel 916*. 

— —, Stück einer Blüte 1097*. 

— rupestris, Sporangien und Sporen- 

keimung 969, 977. 
— spinulosa, Sporangienentwicklung 
1184*. 

— —, Sporophyllentwieklung 1085*. 

— Willdenowii, Blattquerschnitt 1007*. 

Sichelblätter bei Lıubmoosen 802. 

ge msiella ceylanica, Blattgestaltung 

15% 

Sorus 1137. 
Schema für dessen Zerstreuung 1138*. 

Sr palt töffnungen bei Anthoceros. 545*, 
6*, 3 

— am Laubmoossporogon 861 ff. 

S nal en ungsbau der Moossporophyten 
Lfi. 


Sphaerocarpus, Sporogonien 753. 

— , Ventralschuppen 576. 

— terrestris, Antheridien und Arche- 
gonien 521*, 

— —, Sporenkeimung 762*. 

ee N m Sporentetraden, Elateren 


Sphagnum, Anordnung der Antheridien 
847. 

-—-, Antheridien 528. 

—, Blattbau 519. 

== . Embryoentwicklung 540*. 

—, Sporenkeimung 78). 

—, Sporenverbreitung 886. 

= "aeutifolium, Blattbau 820*. 

Fe Kapseln 887%. 

—_ Keimung *782. 

= enspidatum, geöfinetes und unge- 
öffnetes Sporogon 887*. 

— —, Keimuug *782. 

E= eymbifolium, Stammquerschnitb820*. 

Verteilung der Spaltöffnungen am 
Sporogun 862*. 

— Russowii, Blattbau 820*. 


Sphenolobus minutus, 
590*. 
Spitzenanhängsel, 572. 


Blatthildung 


inne Geheebi, Antheri- 
 — —  dienstände 87. 
= -s> achnum. Sporenverbreitung 889. 
Be uteum, Sporogon mit Apophyse 864*. 
Sporangien 11595. 
longieide 1175. | 
& Stellung bei leptosporangiaten Farnen 
£ 137. 
Sporangienentwieklung 1181#. 
poren der Lebermoose 757. 
Br 'Pteridophyten 1162#. 
“gpi prenkeimung der Laubmoose 771. 
 Sporenverbreitung 746. 
= Be Eabmoo 884 fi. 
orledera palnstris, Verteilung der 
Spa öfinungen 362*. 
one der Bryophyten (Schema) . 
58 
A der Jungermanniales und Marchantiales 


a 


er Sporokarp der Marsiliaceen 1134 #., 1192. 
= —, sehematischer Querschnitt 1135*. 

_ Sporophylle 1085 fi. 

— der Farne 1110#. 

— Sporophyt der Laubmoose 859. 


> ie 5 


Stärkebildung bei Moosen 559. 

Stegokarpe Laubmooskapseln 863. 

 Stenochlaena sp., Blattbildung 1056*. 
asremia aurita, 
_ Sporangien 1158*. 
phaniella. Paraphyllien 639. 
araphyllina, Habitus 651*., 
mium 1173. 


> 
en 
fa 
ET 


| ee Sof. 
kyogyne Brognartii, 
ienstand mit Embryo 121°. 
bi US 580*, 

bchen Pflanze’ Thallusstück einer weib- 
lichen Pflanze 123*. 

e —, Stück einer männlichen Pflanze mit 
ıeridien 710*, 

en Habitus 564*. 

. Tovar 563*. 

er opodon, Blätter 796. 

— revolutus, Blattbau 824*. 
‚zygielia, Blattbildung 592*. 


Arche- 


2 
ersten 1182. 
x eose und foliose Ausbildung 


A 


2: Vegetationsorgane bei Lebermoosen 


7 hnidium, Paraphyllien 819. 
Thyrsopteris, Sorus 119. 
Thysanomitrium Beecarii, Längs- 
sehnitt eines Stämmchens mit eigentüm- 
icher Kalyptrenbildung 858*. 
rer un aureus, Verteilung der 
”s en BE". 
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ee „und Gametophyt bei den Pteridophyten 


Anordnung der. 
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1 Typus des Peristoms 

Tetraphis pellucida, Brutkörperbil- 
dung 841*. 

— —, Protonema 718*, 779%, 

—, Rückkehr zur J ugendform Bd. I 366. 

Tmesipt eris, Sporangienbau 1167. 

-—-tannensis,Sporangienbildung an einem 
einfachen, nieht gegabelten Blatte, Sche- 
ma für die Blattgabelung 1100”. 

— — mit sterilen und fertilen Blättern 
1102*, 1103. 

Todea, Blattbau 1055. 

Treubia, Aufbau 583. 

—, Blattbildung 604. 

—, Brutkörper 671. 

—, Querschnitt 584*. 

—, Schema 582*, 

— insignis, Entwicklung 585*. 

— —, Habitus 584*., 

Triehocolea pluma, Längsschnitt durch 
einen fertilen Zweig 725#. 

Triehomanes diffusum, Prothallien 

- Y55*. 

— Goebelianum 1013*, 

— Kraussii, apogame Sprossung am Pro- 
thallium E. £ 

— Mosleyi, Blattbau 1056. 

— pinmnatum, Sorusbildung 1140*. 

— —, Pflanze mit blattbürtigen Knospen 
1082*. 

— pusillum, Habitus 903*. 

— —, Blatt 1054*. 

— —, Scheinnerven 1055. 

— rigidum, Brutkörper am Prothallium 
I65*, 

— —, Prothallien 954*, 955. 

— sinuosum, Prothallien 955*. 

— tenerum, Sporangien und deren Ent- 
leerung 1178. 

— renosum, Antheridien %5*. 

— —, Brutkörper am Prothallium 965*. 

Tylimanthus saceatus, Archegonien- 
stand 727*, 

— —, Marsupienbildung i26*. 

— —, Querschnitt eines antheridientragen- 
den Sprosses 713*. 

— —, Querschnitt durch den Sproßscheitel 
395*. 


Vaginula 832. 
Vegetationsorgane der Pteridophyten 
1002 ft. 


'Ventrale Verzweigung bei Leber- 


moosen 562. 

Zauzuissbänper der Marchantiaceen 
512*, 

Verzweigung 1066. 

— der Laubmoose &09f. 

— von Farnprothallien 948*. 

Vittaria, Prothallien 957*. 

— suleata, Sporophyliquerschnitt 1131*. 

Vittariaceen, Brutkörper am Prothal- 
lium 965. 

—, Prothallien 958. 
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Wasserformen von Lebermoosen 658. 

Wassermoose &7f. 

Wassersücke bei Lebermoosen 595 —597, 

Wasserversorgung der TANDEUREF. 
sı2FH. 

— der Lebermoose 638. 

Webera annotina, Brutknospen 836%, 

— erecta, Brutknos} ven 835*, 

— — mit Brutästen 792%, 

— proligera, Bulbillen 792*, 

—_—— Brutkörper Ba, 

Winde- und Kletterblätter bei Far- 
nen 1049, 

Woodsia ilvensis, Antheridien g22%, 

— —, Prothallien mit apogamer BETTER 
1001*, 


G. Pätz’sche Buchdr..(Lippert & Co.) G. m. b. H., Naumburg a.d.S. 
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Üidetörmiscn Au sen 
— obtusa, Indusium 1148*, 
a. Er „01 
Wurzelträger von | Iarinellag 1C 
Xerophile Ausbildung bei Pieri 


phyten 105. , a0 
Zellmembran der hode 552 u 
Zentralstrang der Laubmoose Ba.“ 
Zoopsis argentea, junge Pflanze 
Stück einer älteren 600%. | 
Zwergmännchen bei Laubmoosen | 850. 
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